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ESTRUCTURAL FORMAL Y UNIDAD TEMÁTICA
 Esta Tesis Doctoral se presenta en la modalidad de compendio de publicaciones. 
El volumen se compone de un resumen, once capítulos y cuatro anexos. Además, todos los 
capítulos incluyen un breve resumen en castellano al inicio. El Capítulo 1 corresponde con 
la introducción general a la Tesis. Los Capítulos 2 a 9 son manuscritos de trabajos científicos. 
Los Capítulos 5, 6 y 9 están publicados en revistas internacionales indexadas, incluidas en 
el Journal Citation Reports (JCR). El Capítulo 2 es una ampliación de un trabajo también 
publicado en una revista del JCR junto con material inédito. El Capítulo 7 se encuentra en 
revisión en una revista del JCR. Los demás capítulos están inéditos y en preparación, y serán 
enviados en los próximos meses.  Los Capítulos 10 y 11 corresponden con la discusión y 
las conclusiones generales de la Tesis. Finalmente los Anexos 1, 2, 3 y 4 corresponden a los 
artículos publicados en la revistas Historical Biology (Anexo 1), y Quaternary International 
(Anexo 2, 3 y 4). Los capítulos correspondientes con publicaciones (salvo el 2, que incluye 
el artículo publicado e información inédita) están escritos en inglés, así como el capítulo 7, 
enviado ya a una revista, y y el capítulo 4 que será enviado próximamente. Se trata de una tesis 
con solicitud de mención internacional, por lo que el resumen y las conclusiones están escritas 
tanto en castellano como en inglés. 
capítulo 1: introducción
 Escrito en castellano. En este capítulo se presenta una introducción general a la 
temática de la tesis. Se explica brevemente el origen biológico, las relaciones filogenéticas con 
otros grupos y las principales características de la Clase Aves. Se incluyen unos antecedentes 
sobre el registro paleontológico y arqueológico de las aves en la península ibérica. Se presentan 
los objetivos de la tesis y la metodología general común a todos los capítulos posteriores. 
capítulo 2: las aves del pleistoceno inferior de la sima del Elefante (atapuerca, burgos, 
España)
 Escrito en castellano. En este capítulo se incluye el artículo incluído en el Anexo 
2, publicado en 2016 en la revista Quaternary International y se amplía con información 
correspondiente a material inédito. En él se analizan sistemáticamente los restos de aves 
recuperados en los niveles de la Sima del Elefante, se estudia el origen de su acumulación y 
se realizan una aproximación paleoambiental mediante el uso del método de Ponderación de 
Hábitats aplicado a la asociación de aves. Los datos obtenidos se comparan además con los 
obtenidos mediante el estudio de otros grupos de vertebrados.
capítulo 3: Corvus cf. pliocaenus en el pleistoceno inferior de la sima del Elefante 
(atapuerca)
 Escrito en castellano. Manuscrito inédito. En este capítulo se presenta un estudio y una 
descripción detallada de las características morfológicas y biométricas de los cuervos recuperados 
en el Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante. Además se realiza una comparación con otras 
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especies y poblaciones de cuervos tanto del Pleistoceno como de la actualidad. La relación de 
los cuervos de la Sima del Elefante con estas especies es discutida.
capítulo 4: cáscaras de huevos de ave del nivel td6 de gran dolina (atapuerca)
 Escrito en Inglés. Manuscrito inédito. En este capítulo realiza un estudio completo 
de las cáscaras de huevos de aves recuperadas en la Gran Dolina. Este estudio aplica de forma 
novedosa la metodología típica de la paleoloogía, representando el primer estudio profundo 
de cáscaras de huevos de aves en un yacimiento  del Cuaternario de la península ibérica. El 
análisis permite identificar a los productores de las cáscaras y el origen e historia tafonómica de 
las mismas. 
capítulo 5: El papel de las aves en la reconstrucción del límite Eurosiberiano-Mediterráneo 
en el pleistoceno superior de Europa occidental
 Escrito en inglés. Este capítulo corresponde al artículo publicado en 2018 en la revista 
científica Quaternary International, incluído en el Anexo 3. En él se presenta un análisis de 
correspondencia (DCA) de las asociaciones de aves del Pleistoceno Superior en base a las 
proporciones en los yacimientos de una serie de especies clásicamente consideradas buenas 
indicadoras climáticas. Se discuten los resultados obtenidos con el hábitat actual de dichas 
especies, la localización de los yacimientos y las reconstrucciones del paisaje existentes para el 
Pleistoceno Superior de Europa Occidental.
capítulo 6: restos de aves del pleistoceno superior (Mis3) de aguilón p-7, sur del río 
Ebro, España
 Escrito en inglés. Este capítulo corresponde al artículo publicado en 2016 en la revista 
científica Historical Biology, incluído en el Anexo 1. En él se presenta el análisis sistemático de 
la asociación de aves recuperada en el yacimiento de Aguilón P-7. Se realiza además un análisis 
del origen de la acumulación y una aproximación paleoambiental (mediante el uso del método 
del Rango Ecográfico Mutuo). Se comparan los resultados de la misma con los obtenidos 
mediante el estudio de otros grupos de vertebrados.
capítulo 7: restos de aves del pleistoceno superior (Mis3) de la cueva de llonin 
(peñamellera alta, asturias)
 Escrito en Inglés. El capítulo corresponde al manuscrito en revisión en la revista 
Journal of Iberian Geology. En este capítulo se presenta un análisis sistemático de la asociación 
de aves de tres niveles de la cueva de Llonin, correspondientes al Estadio Isotópico Marino 3. 
Se realiza un análisis del origen de la acumulación y se realiza una aproximación paleoclimática 
y paleoambiental. Se aplica además la metodología presentada en el Capítulo 5. Los resultados 
obtenidos se comparan con los proporcionados por otras faunas presentes en la asociación.
capítulo 8: aves del cuaternario del país vasco: nuevos datos
 Escrito en castellano. Manuscrito inédito. En este capítulo se identifican los restos 
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de aves recuperadas en cuatro yacimientos del País Vasco. Se comparan las asociaciones 
identificadas con las de otros yacimientos de la zona y se analiza la presencia de especies 
actualmente ausentes en la región. 
capítulo 9: restos de aves de nuevos yacimientos del pleistoceno superior y Holoceno 
en el pirineo español
 Escrito en inglés. Este capítulo corresponde al artículo publicado en 2018 en la revista 
científica Quaternary International, inlcuído en el Anexo 4. En él se identifican los restos fósiles 
y subfósiles de aves recuperados en cinco cuevas de alta montaña en el Pirineo aragonés. Se 
comparan las asociaciones con las de otros yacimientos de la zona y se analizan las diferencias 
en la distribución vertical de los taxones en los yacimientos y en la actualidad y sus posibles 
implicaciones paleoambientales. 
capítulo 10: discusión
 Escrito en castellano. En este capítulo se discuten las aportaciones de la tesis y se 
proponen futuras líneas de investigación relacionadas con los objetivos obtenidos. Se discuten 
las aportaciones al conocimiento de las faunas de aves en el norte de la península en el Pleistoceno, 
la ampliación del registro (bioestratigráfico y geográfico) de varias especies identificadas en la 
tesis y el uso de las aves como indicadores paleoclimáticos y paleoambientales.
capítulo 11: conclusiones
Escrito en castellano y en inglés. Se presentan las principales conclusiones obtenidas en el 
desarrollo de la tesis. 
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FORMAL STRUCTURE AND THEMATIC UNIT 
 This PhD dissertation is presented as a compendium of scientific papers. The volume 
is composed by an abstract, eleven chapters and four appendices. Also each chapter have a 
brief abstract in the beginning written in Spanish. Chapter 1 is the general introduction of the 
dissertation. Chapters 2 to 9 are the manuscripts of original scientific papers. Chapters 5, 6 and 
9 are already published in international scientific journals, included in the Journal Citation 
Reports. Chapter 2 is an extension of an already published paper plus unpublished material. 
Chapter 7 has been submitted to a JCR journal and is currently under review. The other chapters 
are unpublished and in preparation, they will be submitted in the next months. Chapters 10 
and 11 are the discussion and the general conclusions of the dissertation. Appendices 1, 2, 3 
and 4 correspond to the works published in Historical Biology (Appenix 1) and Quaternary 
International (Appendices 2, 3 and 4). Chapters of already published manuscripts are written 
in English (except for Chapter 2, which includes the published manuscript and unpublished 
data), Chapter 7, already submitted to a journal, and Chapter 4, ready to be submitted, are 
written in English to, and will be submitted soon. This is a dissertation with request for 
international mention, for this reason the abstract and conclusions are written both in Spanish 
and English. 
chapter 1: introduction
 Written in Spanish. In this chapter a general introduction to the dissertation topic is 
presented. The biological origin and phylogenetic relationships with other groups, and the 
main characteristics of the Aves Class are briefly explained. Antecedents of the paleontological 
and archaeological record of the Aves in the Iberian Peninsula are included in the chapter. The 
objectives of the thesis and the general methodology of all the chapters are presented. 
chapter 2: The birds in the Early pleistocene site of sima del Elefante (atapuerca, burgos, 
spain)
 Written in Spanish. This chapter corresponds to the paper included in Appendix 2, 
published in 2016 in Quaternary International plus new data about unpublished material. 
The bird remains recovered in the Sima del Elefante levels are systematically analyzed, also the 
origin of the accumulation is studied, and a palaeoenvironmental approximation is performed 
by using the Habitat Weighting method in the Aves association. The obtained results are 
compared with those corresponding to other vertebrate groups of the Sima del Elefante 
association.
chapter 3: Corvus cf. pliocaenus in the Early pleistocene of the sima del Elefante 
(atapuerca)
 Written in Spanish. Unpublished manuscript. In this chapter a detailed study and 
description of the morphologic and biometric characteristics of the ravens recovered in the 
Early Pleistocene of the Sima del Elefante are presented. The obtained data are compared with 
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other species of extinct Pleistocene and extant ravens, and the relationship of the Sima del 
Elefante ravens with these taxa is discussed. 
chapter 4: avian eggshell remains from the level td6 of gran dolina (atapuerca)
 Written in English. Unpublished manuscript. In this chapter a complete analysis of the 
avian eggshells recovered in the Gran Dolina is performed. In this work the classic paleoology 
methodology is applied for first time to eggshells recovered in a Pleistocene site in the Iberian 
Peninsula. The analysis allows the identification of the eggshells producers, as well as the origin 
and taphonomic history of the eggshells. 
chapter 5: The role of birds in the late pleistocene Eurosiberian-Mediterranean boundary 
reconstructions in Western Europe
 Written in English. This chapter corresponds to the paper included in Appendix 3, 
published in 2018 in Quaternary International. A correspondence analysis (DCA) performed 
in the Aves assemblages based on the proportions of several climatic indicator taxa in Late 
Pleistocene sites is presented. The obtained results are discussed along to the current habitat 
preferences of the taxa, the geographical location of the sites and the extant palaeoenvironmental 
reconstruction of the Western Europe Late Pleistocene.
chapter 6: avian remains from the upper pleistocene (Mis3) site of aguilón p-7, south 
of the Ebro river, spain
 Written in English. This chapter corresponds to the paper included in Appendix 
1, published in 2016 in Historical Biology. In this chapter a systematic analysis of the bird 
assemblage recovered in the Aguilón P-7 site is presented. An analysis of the origin of the 
accumulation and a palaeoenvironmental approach (by applying the Mutual Climatic Range 
methodology) are performed. The results are compared with the results of the other vertebrate 
group analysis. 
chapter 7: bird remains from the  upper pleistocene (Mis3 levels) of llonin cave 
(peñamellera alta, asturias)
 Written in English. This chapter correspond to the paper under review in the Journal 
of Iberian Geology. In this chapter a systematic analysis of the bird assemblages from three 
levels of the Llonin Cave is presented. The levels belong to the MIS3. An analysis of the 
origin of the accumulation and a palaeoenvironmental approach are performed. For the 
palaeoenvironmental approach the methodology presented in Chapter 5 is applied. The 
obtained results are compared with the data of the other faunas of the assemblage. 
chapter 8: Quaternary aves from the basque country: new data
 Written in Spanish. Unpublished manuscript. In this chapter the bird remains 
recovered from four different sites in the Basque Country are identified. The assemblages are 
compared with those from other sites of the north of the Iberian Peninsula; the presence on 
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the studied assemblages of taxa currently absent from the area is also analyzed. 
chapter 9: avian remains from new upper pleistocene and Holocene sites in the 
spanish pyrenees
 Written in English. This chapter corresponds to the paper included in Appendix 
4, published in 2018 in Quaternary International. In this chapter the fossil and subfossil 
remains recovered from five high mountain caves of the Aragonese Pyrenees are identified. 
The assemblages are compared with other assemblages recovered in sites of the same area. 
The differences in the vertical range distribution of the taxa in the sites and in the present are 
analyzed and discussed, also the potential palaeoenvironmental implications are discussed. 
chapter 10: discussion
 Written in Spanish. In this chapter the main contributions of the dissertation are 
dicussed, and future potential research topics related the obtained results are proposed. 
The discussed aspects are: the contribution to the knowledge of the bird faunas in the 
north of the Iberian Peninsula during the Pleistocene, the enlargement of the geographical 
and temporal record of several taxa identified in the thesis and the use of birds as 
palaeoenvironmental proxies.
chapter 11: conclusions
 Written in Spanish and English. In this chapter the main conclusions obtained 
during the thesis are presented. 
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RESUMEN
 Las aves son vertebrados con adaptaciones al vuelo activo. Se trata del grupo de 
vertebrados más diverso de la actualidad y aparecen en todos los ecosistemas del planeta. Los 
restos fósiles de aves son comunes en los yacimientos del Cuaternario. Además juegan un papel 
principal en la formación de los mismos, ya que actúan como acumuladores de pequeños 
vertebrados. En esta tesis se analizan los restos fósiles de aves de trece yacimientos localizados 
en la mitad norte de la península ibérica. Dos de esos yacimientos se sitúan en Atapuerca 
(Burgos), y pertenecen al Pleistoceno Inferior: Sima del Elefante y Gran Dolina. Siete de los 
yacimientos datan del Pleistoceno Superior: Aguilón P-7 (Valle del Ebro), Los Batanes C-4 
(Pirineo de Huesca), Llonin (Asturias), Abittaga, Axlor, Koskobilo y Atxuri I (País Vasco). 
Cuatro yacimientos localizados en el Pirineo de Huesca pertenecen al Holoceno: La Brecha del 
Rincón B-9, B-8, C-15 y D-2.
 Esta tesis se presenta como compendio de trabajos publicados en revistas internacionales, 
e incluye además trabajos preparados para su publicación. El Capítulo 1 es una introducción 
donde se hace un repaso de los antecedentes del estudio de las aves fósiles de la península 
ibérica. También se presentan los objetivos y la metodología general a todos los capítulos. 
 Los Capítulos 2 y 3 tratan sobre los restos fósiles de aves recuperados en el yacimiento 
de la Sima del Elefante, en Atapuerca (Pleistoceno Inferior). El Capítulo 2 es un análisis 
general de la avifauna del yacimiento, revelando el registro más antiguo de varias especies 
en la península ibérica y una asociación similar a la presente en otros yacimientos europeos 
de la época. El Capítulo 3 es un análisis detallado de la anatomía del cuervo presente en el 
mismo, que permite asignar los restos a Corvus cf. pliocaenus. En el Capítulo 4 se presenta 
de forma novedosa el primer análisis paleoologico de cáscaras de huevos de ave llevado a 
cabo en Atapuerca, realizado sobre fragmentos de cáscaras del Pleistoceno Inferior de la 
Gran Dolina (Atapuerca), se identifican tres taxones de aves distintos. En el Capítulo 5 se 
presenta un análisis de las asociaciones de aves de yacimientos de Europa occidental en base 
a las proporciones entre el número de restos de especies de aves consideradas como buenas 
indicadoras paleoambientales. Los resultados apuntan a una migración hacia el sur del límite 
entre las zonas climáticas Mediterránea y Eurosiberiana y a la presencia de parches de bosque 
en Europa a lo largo del Pleistoceno Superior. En los Capítulos 6 a 9 se presentan los análisis 
de las asociaciones de aves de varios yacimientos del Pleistoceno Superior (Aguilón P-7 en el 
Capítulo 6, Llonin en el Capítulo 7, Abittaga, Axlor, Koskobilo y Atxuri I en el Capítulo 8 y 
Los Batanes en el Capítulo 9) y del Holoceno (Brecha del Rincón B-9, B-8, C-15 y D-2 en el 
Capítulo 9). Los análisis revelan asociaciones similares a las identificadas en otros yacimientos 
de la época del norte de la península ibérica y la presencia de especies actualmente ausentes la 
zona. 
 En el Capítulo 10 se realiza una discusión general de los resultados de los trabajos, y en 
el Capítulo 11 se presentan las conclusiones de la Tesis Doctoral. 
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ABSTRACT
 Aves are vertebrates with adaptations for active flying. They are the most diverse 
vertebrate group nowadays, and they appear throughout every ecosystem. Fossil bird remains 
are common in the Quaternary sites; also they play a key role in the origin of the sites, as 
they can be the main accumulators of small vertebrates. In this thesis the fossil bird remains 
of thirteen sites located in the north of the Iberian Peninsula are analyzed. Two of these sites 
belongs to the Early Pleistocene: Sima del Elefante and Gran Dolina; seven sites belongs to 
the Upper Pleistocene: Aguilón P-7 (Ebro Valley), Los Batanes C-4 (Huesca Pyrenees), Llonin 
(Asturias), Abittaga, Axlor, Koskobilo and Atxuri I (Basque Country); and four sites belongs 
to the Holocene: Brecha del Rincón B-9, B-8, C15 and D-2 (Huesca Pyrenees). 
 This tesis is a compendium of published works in international journals, it also includes 
works ready to be published. Chapter 1 is an introduction in which the background of the 
fossil bird studies made in the north of the Iberian Peninsula is discussed. The objectives and 
methodology of the thesis are also presented. 
 Chapters 2 and 3 face the fossil remains recovered in the Sima del Elefante, in 
Atapuerca (Early Pleistocene). Chapter 2 is an analysis of the avifauna of the site; it reveals the 
oldest record in the Iberian Peninsula of several species, the avian assemblage is similar to those 
identified in other same age European sites. Chapter 3 is the detailed analysis of the anatomy 
of the raven remains recovered in Sima del Elefante; the analysis allows the assignation of 
the remains to Corvus cf. pliocaenus. In Chapter 4 the first paleoologic analysis carried out in 
avian eggshells of Atapuerca, it is performed on eggshell fragments from the Early Pleistocene 
of the Gran Dolina, three avian taxa are identified. In Chapter 5 an analysis of the avian 
assemblages from Upper Pleistocene Western European sites based on the proportions of the 
number of remains of several bird taxa, considered good climatic indicators, is presented. 
The results points to a southwards migration of the Mediterranean and Eurosiberian climate 
areas  limit and to the presence of forest patches during the Late Pleistocene. Chapters 6 to 
9 present the analysis of the avian association of several Upper Pleistocene (Aguilón P-7 in 
Chapter 6, Llonin in Chapter 7, Abittaga, Axlor and Atxuri I in Chapter 8 and Los Batanes 
C-4 in Chapter 9) and Holocene (Brecha del Rincón B-9, B-8, C-15 and D-2 in Chapter 9) 
sites. The results reveal assemblages similar to those from other same age north Iberian sites, 
and the presence in the assemblages of species currently absent from the north of the Iberian 
Peninsula. 
 In the Chapter 10 a general discussion of the thesis results is performed, and in Chapter 




 Las aves son vertebrados terrestres con adaptaciones al vuelo activo, se trata del grupo de 
vertebrados mas diverso en la actualidad, y sus representantes están presentes en todos los ecositemas. 
También aparecen representados en el registro fósil junto con otros vertebrados, especialmente en 
yacimientos del Cuaternario, donde además tienen un papel principal en la acumulación de aves y 
otras faunas. Por otro lado las aves también pueden utilizarse como indicadores paleoambientales. 
Estos factores hacen de su estudio paleontologico un campo de gran interés.  El registro de aves en la 
península ibérica se remonta al Jurásico Superior, pero se hace mas abundante a partir del Pleistoceno. 
En el Capítulo 1 se presentan las características biológicas de las aves y sus relaciones filogenéticas, 
se hace un repaso al conocimiento existente sobre las aves fósiles en la península y se presentan los 
objetivos de la tesis y la metodología general empleada. 
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1 LA CLASE AVES  LINNAEUS, 1758
1.1 Contexto filogenético de la clase Aves
 Las aves son el grupo de vertebrados más diverso de la actualidad, con alrededor 
de 10.000 especies determinadas morfológicamente y 18.000 por estimaciones estadísticas 
(Barrowclough et al., 2016). Formalmente las aves son animales cordados vertebrados 
gnatostomados,  tetrápodos estrictos,  amniotas arcosaurios, ornithodiros, dinosaurios, 
saurisquios y terópodos. Son vertebrados terrestres, de sangre caliente, bípedos y con plumas 
asimétricas, fúrcula, esternón con quilla y adaptaciones al vuelo activo en sus extremidades 
anteriores (aunque no todos los miembros de la clase son voladores) (Gill, 2007). 
 El clado Avialae Gauthier 1986 incluye a los taxones más cercanos a Passer que a 
Dromaeosaurus (Averaptora en Agnolin & Novas, 2013), aparece en el Jurásico Medio 
(Godefroit et al., 2013). En el Jurásico Superior de Solnhofen aparece Archaeopteryx lithographica 
considerada clásicamente como la primera ave (fig. 1). 
 Durante el Cretácico el grupo experimenta una importante diversificación, donde 
aparecen de forma independiente en distintos grupos prácticamente todas las adaptaciones a los 
medios que presentan actualmente (O´Connor et al., 2011). Las aves modernas, denominadas 
Neornithes aparecen a inicios del Cenozoico, aunque hay algunos representantes a finales del 
Cretácico Superior (Hope, 2002) (fig. 2). 
fig. 1: Cladograma calibrado de las aves modernas y su distribución temporal. Modificado de Zheng et al., 2018. 
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fig. 2: Cladograma calibrado de Neornithes y extensión temporal. Los puntos azules indican el registro fósil 
más antiguo. Los puntos verdes indican las familias u órdenes presentes actualmente en Europa. Extraído y 
modificado de Mayr, 2014.
1.2 Las aves en la actualidad
 Actualmente existen numerosas familias y órdenes de aves (fig. 2), cuyas relaciones 
filogenéticas están aún bajo estudio. En base a su anatomía se han descrito 9159 especies 
(Wood et al., 1986). Están adaptadas a todos los medios, tanto en los polos, como el pingüino 
emperador Aptenodytes forsteri, como en zonas desérticas, como el correcaminos Geococcyx 
californianus. Su longevidad es muy variable, y presentan gran variedad de formas de desarrollo, 
alimentación, formas de cría, etc (Gill, 2007). 
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 Muchas aves son migradoras, se ha propuesto que la presencia de ciertas proteínas en 
la retina les permite detectar los campos magnéticos (Günther et al., 2018; Pinzón-Rodríguez 
et al., 2018), incluso algunas utilizan sistemas de ecolocalización (Gill, 2007). Gracias a su 
capacidad de vuelo su movilidad es mucho mayor que la del resto de vertebrados terrestres, por 
ello su respuesta a los cambios en el clima o el paisaje es diferente.   
2. AVES FÓSILES EN LA PENÍNSULA IBÉRICA: ANTECEDENTES.
 Actualmente habitan la península ibérica cerca de 600 especies de aves, y la mayoría 
de ellas pertenecen al Orden Passeriformes (Gutiérrez et al., 2012). Su registro fósil en la 
península ibérica es abundante, varios trabajos han afrontado la tarea de revisar los yacimientos 
donde han sido identificadas. Destacan los trabajos de Harlé (1912) para el Cuaternario de 
España. Villalta para el Mioceno (1963) y para el Cuaternario (1964), Elorza (1990) para 
el Cuaternario del país Vasco, Hernández-Carrasquilla (1993, 1994) para el Cuaternario de 
toda la península, Sánchez-Marco para el Terciario de península y Baleares (1999b), y para el 
Cuaternario (2001, 2018a) y Pimenta y colaboradores (2015) para el Cuaternario de Portugal.
 En total se conocen más de 300  yacimientos arqueológicos y/o paleontológicos con 
restos de aves en la península ibérica (fig. 3, 4, 5, 6), la mayoría de ellos correspondientes al 
Pleistoceno Superior y Holoceno. Su registro más antiguo se remonta al Jurásico Superior de 
Guimarota, con la presencia de dientes (Zinke, 1998) y al Cretácico Inferior, en yacimientos 
como Las Hoyas (Sanz & Ortega, 2002), donde se han descrito diversas especies de aves, o 
Laño, del Cretácico Superior (Buffetaut et al., 2015). El registro de aves en el Paleógeno de 
la península ibérica es escaso. Por el momento no hay registro de aves en el Paleoceno, y solo 
se conoce una localidad en el Eoceno de Portugal, Silveirinha (Harrison, 1983). Existen seis 
citas de aves en el Oligoceno peninsular, incluyendo tanto restos directos como icnitas. El 
registro en el Neogeno es mucho más abundante, con cerca de 40 yacimientos miocenos y 
10 pliocenos, incluyendo restos de huesos, icnitas y cáscaras de huevo (fig. 3). Dos especies 
han sido descritas en el Neogeno de la península, como Megalocoturnix cordoni en Layna, y 
Palaeocryptonyx novaki en Higueruelas (Sánchez-Marco, 2009)
 Dentro del Cuaternario las aves han sido citadas en más de 10 yacimientos del 
Pleistoceno Inferior, conduciendo incluso a la descripción de especies, como Bonasa nini en 
la Sima del Elefante, Atapuerca (Sánchez-Marco, 2009), o Bubo ibericus en Cal Guardiola 
(Meijer et al., 2016). Del Pleistoceno Medio se conocen 8 yacimientos con restos de aves (fig. 
4). El registro de este grupo en el Pleistoceno Superior es mucho más abundante, con citas 
en un centenar de yacimientos repartidos en la península, mostrando una mayor densidad 
en áreas de macizos carbonatados, donde la presencia de cavidades ha favorecido el registro 
(fig. 5). En esta época también se ha descrito una especie en la península ibérica, Aegypius 
prepyrenaicus en Gabasa I (Hernández-Carrasquilla, 2001). En el Holoceno el número de 
yacimientos con citas de aves supera al del resto de épocas,  con más de 170 localidades. Se 
incluyen análisis de yacimientos desde mesolíticos hasta de época moderna (fig. 6).
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fig. 3: Localización de los yacimientos con restos fósiles de aves de la península ibérica del Cretácico, Eoceno, 
Oligoceno, Mioceno y Plioceno. En gris los macizos carbonatados. Yacimientos del Cretácico: 1-Laño (Buffetaut 
et al., 2015); 2-Pedrera del Montsec (Lacasa-Ruiz, 1981); 3-La Cantalera (Canudo et al., 2010); 4-Las Hoyas 
(Sanz & Ortega, 2002); 5-Guimarota (Rauhut, 2000). Yacimientos del Eoceno: 6-Silveirinha (Harrison, 1983). 
Yacimientos del Oligoceno: 7-Liédena (Icnitas)(Raaf et al., 1965); 8-Peralta de la Sal (Icnitas)(Hernández-
Pacheco, 1929); 9-Agramunt (Icnitas)(Santamaría et al., 1989-1999); 10-Tárrega (Sánchez-Marco, 1999b); 
11-Sùria (Sánchez-Marco, 1999b); 12-Los Barros (Sánchez-Marco, 1999b). Yacimientos del Mioceno: 13-Salinas 
de Añana (Antón et al., 1993); 14-Cuesta del Rey (Sánchez-Marco, 1999b); 15-Cerro del Otero (Lambrecht, 
1933); 16-Cevico de la Torre (Cáscaras de huevo)(Amo et al., 2000); 17-Escobosa de Calatañazor (Sánchez-
Marco, 1999b); 18-Valles de Fuentidueña (Villalta & Crussafont, 1950); 19-La Artesilla (Sánchez-Marco, 1999); 
20-Toril (Sánchez-Marco, 2006); 21-Hostales de Piérola (Sánchez-Marco, 2006); 22-Viladecaballs (Sánchez-
Marco, en prensa); 23-El Fallol (Sánchez-Marco, en prensa); 24-Can Mas (Sánchez-Marco, 2006); 25-Els 
Casots (Sánchez-Marco, 1999b); 26-Jatiel (Cáscaras de huevo)(Amo et al., 2000); 27-Navarrete (Adrover, 1975); 
28-Daroca (Cáscaras de huevo)(Amo et al., 1999); 29-Córcoles (Sánchez-Marco, 1999b); 30-Estación Imperial 
(Sánchez-Marco, 1999b); 31-Paracuellos 3 y 5 (Sánchez-Marco, 1995b); 32-Cerro de los Batallones (Sánchez-
Marco, 2017); 33-Aljezar B (Cheneval & Adrover, 1993), Puente Minero, Concud 1, Valdecebro (Sánchez-
Marco, 1999b), Mansuetos (Villalta, 1963); 34-Alto de Ballester (Sánchez-Marco, 1999b); 35-Libros (Anadón et 
al., 1989); 36-La Retama (Sánchez-Marco, 1999b);  37-Ribesalbes (Plumas)(Sánchez-Marco, 1999b); 38-Venta 
del Moro (Morales & Aguirre, 1976); 39-Amôr (Antunes & Mein, 1981); 40-Aveiras do Baixo (Sánchez-Marco, 
1999b);  41-Lisboa (Sánchez-Marco, 1999b); 42-Setúbal (Sánchez-Marco, 1999b); 43-Jumilla (Cáscaras de 
huevo)(Amo et al., 2000); 44-Canteras del Embalse de Cenajo (Sánchez-Marco, 1999b); 45-Crevillente (Cáscaras 
de huevo)(Sánchez-Marco, 2018a); 46-Torrellano (Bravo et al., 2009). Yacimientos del Plioceno: 47-Layna 
(Sánchez-Marco, 2009); 48-Orrios III (Sánchez-Marco, 1999b); 49-La Gloria 4 (Cáscaras de huevo)(Mein et 
al., 1995), El Arquillo III (Adrover et al., 1978), Escoriuhela (Sánchez-Marco, 1999b); 50-Cerro de los Espejos 
(Sánchez-Marco, 1999b); 51-Las Higueruelas (Sánchez-Marco, 2005); 52-Puebla de Almoraider (Hernández-
Pacheco, 1921); 53-Mazarrón (Sánchez-Marco, 1999b);  54-Moreda (Sánchez-Marco, 1999b).
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fig. 4: Localización de los yacimientos con restos fósiles de aves de la península ibérica del Cuaternario (Pleistoceno 
Inferior y Pleistoceno Medio). En gris los macizos carbonatados. Yacimientos del Pleistoceno Inferior: 1- Sima 
del Elefante, Gran Dolina (Sánchez-Marco, 2005); 2-Incarcal I (Garcia i Petit, 2002); 3-Bobila Ordis (Mayr & 
Gregor, 1999); 4-Cal Guardiola (Meijer et al., 2016); 5-Barranc de la Boella (Pineda et al., 2017b);  6-Puebla de 
Valverde (Gautier & Heintz, 1974); 7-Jarama VI (Sánchez-Marco, 2005); 8-Casablanca (Almenara I)(Sánchez-
Marco, 2005);  9-Quibas (Sánchez-Marco, 2005); 10-Cueva Negra del Estrecho del Río Quipar (Walker, 2001); 
11-Huéscar I (Sánchez-Marco, 2005);  12-Venta Micena (Martínez-Navarro, 1992); 13-Cueva Victoria (Sánchez-
Marco, 2005). Yacimientos del Pleistoceno Medio: 1-Gran Dolina, Galería (Sánchez-Marco, 2005); 14-Torralba 
(Sánchez-Marco, 2005), Ambrona (Sánchez-Marco, 2005); 15-Villacastín (Arribas, 1994); 16-Áridos I (Mourér-
Chauviré, 1980); 17-Pinilla del Valle (Bocheński, 2007); 18-Galeria Pesada (Trinkaus et al., 2003).
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fig. 5: Localización de los yacimientos con restos fósiles de aves de la península ibérica del Cuaternario 
(Pleistoceno Superior). En gris los macizos carbonatados. 1-Pala da Vella (Fernández-Rodríguez et al., 1996); 
2-Cueva del Conde (Altuna, 1977); 3-La Cuevona (Sánchez-Marco, 1986); 4-Cueto de la Mina (Sánchez-Marco, 
2005); 5-La Riera (Sánchez-Marco, 2005); 6-Cueva del Esquilleu (Baena et al., 2005); 7-El Castillo (Sánchez-
Marco, 2018b); 8-Altamira (Hernández-Carrasquilla, 1993); 9-Cueva de Hornos de la Peña (Harlé. 1912); 
10-Cueva de El Pendo (Fuentes, 1980); 11-Cueva de La Arenaza (Elorza, 1990); 12-Urratxa (Elorza, 1997); 
13-Santimamiñe (Elorza, 1990); 14-Santa Catalina (Elorza, 2014);  15-Lumentxa (Elorza, 1990); 16-Laminak 
II (Hernández-Carrasquilla, 1993); 17-Praileaitz I (Moreno-García, 2017); 18-Ermittia (Elorza, 1993), Ekain 
(Eastham, 1984), Amalda (Eastham, 1989b), Erralla (Eastham, 1989c); 19-Aitzbitarte IV (Elorza, 1990), Cueva 
de la Torre (Barandiarán, 1971); 20-Berroberria (Diez Fernández-Lomana et al., 1995); 21-Artazu VII (Suárez-
Bilbao et al., 2018), Lezetxiki (Elorza, 1990); 22-Labeko Koba (Elorza, 2000); 23-Abauntz (Altuna et al., 2002); 
24-Cueva de Juan Berchmans, Cueva del Caballón (Wolf, 1939-41); 25-Valdegoba (Sánchez-Marco, 2004); 
26-Gabasa I (Hernández-Carrasquilla, 2001); 27-Cau d´Olopte (Sánchez-Marco, 2005); 28-Cueva del Parco 
(Hernández-Carrasquilla, 1993); 29-Balma del Gai (Garcia i Petit, 2005); 30-Cova dels Ermitons (Garcia i Petit, 
2005); 31-Cueva de S´Espasa (Estévez, 1975-1976); 32-Mollet I (Estévez, 1979); 33-Davant Pau (Garcia i Petit, 
2002); 34-Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002); 35-Cau del Duc d´Ulla (Sánchez-Marco, 2005); 36-L´Arbreda 
(Garcia i Petit, 2002), El Roc de la Melca (Vilette, 1983); 37-Cueva del Toll (Sánchez-Marco, 2005), Cueva de 
las Tuxuneras (Villalta, 1964); 38-Abric Romani (Sánchez-Marco, 2004); 39-Brechas de la Cantera de l´Altissent 
(Daura & Sanz, 2003); 40-Font Voltada (Garcia i Petit, 2005); 41-Cueva de la Guineu (Garcia i Petit, 2005); 
42-Avenc del Gegant (Sánchez-Marco, 2004); 43-Coll Verdaguer (Daura et al., 2017); 44-Terrases de la Riera 
dels Canyars (Daura et al., 2013); 45-Cova Foradada (Rodríguez-Hidalgo, 2018); 46-Cova del Rinoceront 
(Daura et al., 2015); 47-El Muscle (Sánchez-Marco, 2005); 48-Els Colls (Garcia i Petit, 2005); 49-Karst de 
Prádena (Sánchez-Marco, 2002); 50-Pontón de la Oliva (Sánchez-Marco, 2000); 51-Cau d´en Borrás (Sánchez-
Marco, 2005); 52-Matutano (Eastham, 2001); 53-Cova de Blaus (Villaverde et al., 1998); 54-Jarama II (Sánchez-
Marco, 2005); 55-Cueva del Volcán del Faro (Davidson, 1989);  56-Parpalló (Davidson. 1989); 57-Cova Foradà 
(Eastham, 2001); 58-Covas de Cendres (Sánchez-Marco, 2004); 59-Mallaetes (Davidson, 1989); 60-Cova 
Negra de Bellús (Eastham, 2005); 61-Cova Bolumini (Tortosa et al., 2002); 62-Tossal de la Roca (Sánchez-
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Marco, 2005); 63-El Salt (Eastham, 2001); 64-Cueva del Niño (Eastham, 2001); 65-Sima de las Palomas del 
Cabezo Gordo (Walker, 2001);  66-Cueva de Ambrosio (Sánchez-Marco, 2005); 67-La Carihuela (Sánchez-
Marco, 2005); 68-Cueva de la Campaña del Pinar (Koby & Spahni, 1956); 69-Las Yedras (Ruiz-Bustos, 1978); 
70-Zafarraya (Eastham, 1989a); 71-El Padul (Fuentes & Meijide, 1970); 72-Cueva de Nerja (Eastham, 1986a); 
73-Genista Cave, Gorham´s Cave, Devil´s Cave, Vanguard Cave, Ibex Cave (Cooper, 2005), Cuevas, Beefsteak 
(Cortés et al., 1980); 74-Abrigo do Lagar Velho (Moreno-García & Pimenta, 2002); 75-Gruta do Gruta do 
Caldeirão (Davis, 2002); 76-Lapa do Picareiro (Hockett & Haws, 2009); 77-Gruta da Furninha (Brugal et al., 
2012), Casa da Moura (Domingues-Figueiredo, 2010); 78-Lapa do Suão (Haws & Valente, 2006), Gruta Nova 
da Columbeira (Domingues-Figueiredo, 2010); 79-Lapa da Rainha (Regala & Gomes, 2002); 80-Gruta do Pego 
do Diabo (Zilhão et al., 2010); 81-Gruta da Figueira Brava (Mourer-Chauviré & Antunes, 2000); 82-Gruta do 
Escoural (Deville, 1996); 83-Vale de Boi (Manne et al., 2012).
fig. 6: Localización de los yacimientos con restos fósiles de aves de la península ibérica del Cuaternario (Holoceno). 
En gris los macizos carbonatados. 1-Plaza del Marqués (Hernández-Carrasquilla, 1994); 2-La Riera (Sánchez-
Marco, 2005); 3-Cueva de Mazaculos II (Hernández-Carrasquilla, 1993); 4-Cubío Redondo (Sánchez-Marco, 
2001); 5-Cueva de El Pendo (Fuentes, 1980); 6-Cueva de la Arenaza (Elorza, 1990); 7-Urratxa III (Elorza, 1997); 
8-Santimamiñe (Elorza, 1990); 9-Santa Catalina (Elorza, 2014); 10-Herriko Barra (Sánchez-Marco, 2005), 
Lumentxa, Urtiaga (Elorza, 1990); 11-Ermittia (Elorza, 1993), Ekain (Eastham, 1984), Amalda (Eastham, 
1989b); 12-Urtao II (Elorza, 1989); 13-Aitzbitarte IV (Elorza, 1990); 14-Castillo de Aitzorrotz (Mariezkurrena 
& Altuna, 1981); 15-Jentilén-Lahioa (Altuna, 1974); 16-Muru-Astrain (Castaños, 1988b); 17-Cerro de 
Santa Ana (de Miguel & Morales, 1983); 18-El Puyo, Apardues (Castaños, 1988a); 19-La Rada (Hernández-
Carrasquilla, 1993); 20-La Hoya (Altuna & Mariezkurrena, 1983); 21-Sacaojos (Driesch & Boessneck, 1980); 
22-Fuenteungrillo (Hernández-Carrasquilla, 1993); 23-El Soto de la Medinilla (Hernández-Carrasquilla, 1993); 
24-La Mota (Hernández-Carrasquilla, 1993); 25-Melgar de Abajo (Hernández-Carrasquilla, 1993); 26-Tiermes II 
(Hernández-Carrasquilla, 1993); 27-Añamaza (Cáscaras de huevo)(Sancho et al., 2015); 28-Moncín (Harrison et 
al., 1987); 29-Bilbilis (Castaños et al., 2006); 30-Los Castellazos (Hernández-Carrasquilla, 1993); 31-Zafranales 
(Castaños, 1988c); 32-Cueva del Parco (Hernández-Carrasquilla, 1993); 33-Cingle Vermell (Vilette, 1983); 
34-Cueva de la Guineu (Garcia i Petit, 2005); 35-Sant Gregori (Hernández-Carrasquilla, 1993); 36-Alorda 
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Park (Hernández-Carrasquilla, 1992); 37-Castanheiro do Vento (Costa, 2008); 38-Freixo de Numão (Costa, 
2009); 39-Cerro Redondo (Hernández-Carrasquilla, 1993); 40-Villa de Hyppolytus (Hernández-Carrasquilla, 
1994), El Burgalés (Hernández-Carrasquilla, 1993); 41-Angosta de los Mancebos, San Isidoro, Cava Baja, Plaza 
del Rollo (Hernández-Carrasquilla, 1993); 42-San Antonio (Hernández-Carrasquilla, 1993); 43-Tinto de Juan 
de la Cruz (Hernández-Carrasquilla, 1994); 44-Torrecilla de Iván Crispín (Hernández-Carrasquilla, 1993); 
45-Calatalifa (Hernández-Carrasquilla, 1993); 46-Villarejo de Salvanes (Hernández-Carrasquilla, 1993); 47-El 
Castro de la Coronilla (Sánchez & Cerdeño, 1992); 48-Recopolis (Hernández-Carrasquilla, 1993); 49-Poblado 
de San Esteban (Castaños, 1981); 50-Torre del Andador (Hernández-Carrasquilla, 1993), Castillo de Albarracín 
(Hernández-Carrasquilla, 1994); 51-Cova Fosca (Vilette, 1983); 52-Cueva de Pedro Fernández (de Miguel, 
1987); 53-Pico de la Muela (de Miguel & Morales, 1985); 54-Fuente de la Mota (Morales, 1981); 55-Reillo 
(Hernández-Carrasquilla, 1993); 56-Cueva del Cuco (de Miguel, 1987); 57-Morra de Quintanar (Hernández-
Carrasquilla, 1993); 58-Cova del Barranc Fondo (de Miguel, 1987); 59-El Amarejo (Aguilar, 1990); 60-Cueva 
de la Sarsa (Driesch & Boessneck, 1980); 61-El Acequión (Hernández-Carrasquilla, 1993); 62-Cabezo Redondo 
(Driesch & Boessneck, 1969); 63-Azuer, Los Palacios (Driesch & Boessneck, 1980); 64-Calatrava la Vieja 
(Hernández-Carrasquilla, 1993); 65-Begastri (Hernández-Carrasquilla, 1993); 66-Los Saladares (Driesch, 1973); 
67-Castellón Alto, Loma de la Balanuca (Milz, 1986), Cerro del Real (Boessneck, 1969), Cerro de la Virgen 
(Driesch, 1972); 68-La Bastida de Totana (Hernández-Carrasquilla, 1993); 69-Terrera del Reloj (Milz, 1986); 
70-Terrera Ventura (Driesch & Morales, 1977); 71-El Tarajal (Morales, 1976); 72-Fuente Álamo (Driesch et 
al., 1985); 73-El Barranquete (Driesch, 1975); 74-Los Millares (Peters & Driesch, 1990); 75-Cuesta del Negro 
(Lauk, 1976); 76-Cerro de la Encina (Friesch, 1987); 77-Cueva del Coquino (Ruiz-Bustos, 1992); 78-Cueva 
Horá (Fuentes & Meijide, 1975); 79-Castillejos de Montefrío (Ziegler, 1990), Cerro de los Castellones (Driesch 
& Kokabi, 1977); 80-Toscanos (Boessneck, 1973), Nerja (Eastham, 1986a); 81-Cerro de la Tortuga (Uerpmann 
& Uerpmann, 1973); 82-Gorham´s Cave (Cooper, 2005), Genista Cave (Hernández-Carrasquilla, 1993), Sevells 
(Wolf, 1939-1941); 83-Cueva de la Dehesilla (Boessneck & Driesch, 1980); 84-Cueva del Parralejo (Boessneck 
& Driesch, 1980); 85-Castillo de Doña Blanca (Hernández-Carrasquilla, 1993); 86-Munigua (Boessneck & 
Driesch, 1980); 87-Cerro de las Cabezas (Driesch, 1982); 88-Cerro Macareno (Amberger, 1985), Celda del 
Prior en la Cartuja (Hernández-Carrasquilla, 1990); 89-M. de Santa Clara-a-Velha (Moreno-García & Detry, 
2008); 90-Conímbriga (Moreno-García & Pimenta, 2004); 91-Gruta do Caldeirão (Davis, 2002); 92-Abrigo da 
Pena d´Água (Valente, 1998); 93-Botijas (Morales, 1976); 94-Vale de Frade (Araújo et al., 2014); 95-Convento 
de São Francisco (Moreno-García & Davis, 2001), Alcáçova de Satarém (Davis, 2006); 96-Concheiro de Toledo 
(Moreno-García, 2011); 97-Algar do Bom Santo (Pimenta, 2014); 98-Cabeço da Arruda, Cabeço da Amoreira 
(Lentacker, 1986), Moita do Sebastião (Roche & Ferreira, 1967); 99-Castro do Zambujal (Driesch & Boessneck, 
1976); 100-Cabeço Dos Morros (Detry, 2008); 101-Penedo do Lexim (Moreno-García & Sousa, 2013); 
102-Palacio de Sintra (Amaro, 1992); 103-Frielas (Costa & Brás, 2007), Leceia (Gourichon & Cardoso, 1995); 
104-Núcleo Arqueológico da Rua dos Correios (Bugalhão et al., 2008), Sé de Lisboa (Moreno-García & Davis, 
2001); 105-C. de São Vicente de Fora (Évora, 2004), Palacio Centeno (Davis, 2009); 106-Gruta da Figueira 
Brava (Mourer-Chauviré & Antunes, 2000); 107-Tróia (Nabais, 2014); 108-Caselo de Alcácer do Sal (Moreno-
García & Davis, 2001); 109-Quinta das Longas (Cardoso & Detry , 2005); 110-Castelo de Évoramonte 
(Costa, 2012); 111-Paço dos Lobos da Gama (Costa & Lopes, 2012); 112-Gruta do Escoural (Deville, 1996); 
113-Praça do Giraldo (Antunes, 2004); 114-São Pedro (Davis & Mataloto, 2012); 115-Perdigões (Cabaço, 
2011); 116-Mercador (Moreno-García & Valera, 2007); 117-Silos de Beja (Pimenta & Moreno-García, 2008); 
118-Mértola: Biblioteca (Pimenta et al., 2015), Barrio Islâmico (Moreno-García & Pimenta, 2004), Casa II 
(Antunes, 1996); 119-Alcaira Longa (Antunes, 1996); 120-Mesas do Castelinho (Cardoso, 1993); 121-Cacela 
(Pimenta & Moreno-García, 2006); 122-Ribat de Arrifana (Antunes, 2011); 123-Monte Molião (Detry & 
Arruda, 2013); 124-Necrópolis de Alacalar (Veiga, 1886); 125-Alcaira de Arge (Moreno-García et al., 2007); 
126-Portela 3 (Pimenta et al., 2015), Silves (Antunes, 1997), Castelo de Silves (Pimenta et al., 2009), Silves-
Lixeira (Davis et al., 2008), Silves-Arrabalde (Gonçalves, 2005); 127-Gruta do Quinta do Ribeiro (Antunes et al., 
2001-2002); 128-Convento das Bernardas (Covaneiro & Cavaco, 2010); 129-Castelo de Salir (Martins, 2011), 
Serro da Pedra (Veiga, 1886); 130-C. de Nossa Senhora da Graça (Covaneiro et al., 2004), Quinta do Marim 
(Antunes & Mourer-Chauviré, 1992); 131-Castro Marim (Davis, 2007); 132-Alcairas de Odeleite (Pereira, 
2012), Castelo do Paderne (Pereira, 2013); 133-La Tiñosa (Morales, 1978), Puerto 10 (Hernández-Carrasquilla, 
1993), Puerto 6 (Aguilar & Hernández, 1989), Cabezo de San Pedro (Driesch, 1973). 
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3. OBJETIVOS DE LA TESIS
 El objetivo principal de esta tesis es conocer la evolución de las asociaciones de 
aves durante el Cuaternario del norte de la península ibérica. Para ello se ha desarrollado la 
investigación en cinco fases:
1-Análisis sistemático de los restos de huesos de aves presentes en 12 yacimientos: La Sima 
del Elefante del Pleistoceno Inferior, Aguilón P-7, Llonin, Abittaga, Axlor, Koskobilo, Atxuri, 
Los Batanes C-4 del Pleistoceno Superior, y La Brecha del Rincón B-9, B-8, C-15 y D-2 del 
Holoceno (fig. 7). 
2-Estudio sistemático y morfológico de las cáscaras de huevos de aves del nivel TD6 del 
Pleistoceno Inferior del yacimiento de la Gran Dolina (fig. 7).
3-Análisis del origen de la acumulación de los restos de aves en dichos yacimientos
4-Estudio paleontológico del cuervo grande presente en el Pleistoceno Inferior de la Sima del 
Elefante.
5-Análisis de las asociaciones y aplicación del análisis de las aves como indicador paleoambiental 
utilizando diversas metodologías y comparación de los resultados con los obtenidos por otros 
medios. Análisis de la presencia de especies actualmente ausentes en la península.
fig. 7: Datación y localización de los yacimientos estudiados en esta tesis.
yaciMiEnto cronología datación (ka bp) referencia
sima del Elefante Pleistoceno Inferior 890 - 1220 Arnold & Demuro, 2015
gran dolina Pleistoceno Inferior 886±89 / 953±95 Moreno et al. , 2015
aguilón p-7 Pleistoceno Superior 46.3 Núñez-Lahuerta et al ., 2016b
llonin Pleistoceno Superior 43.5± 2.4 Sanchis et al. , 2019
abittaga Pleistoceno Superior (MIS2) González-Sainz, 1986
axlor Pleistoceno Superior 47.5 Rios-Garaizar, 2017
Koskobilo Pleistoceno Superior (MIS5-3) Vallespí & Ruiz de Gaona, 1970
atxuri i Pleistoceno Superior (MIS2) Gárate, 2012
los batanes c-4 Pleistoceno Superior 15.2±0.2 Núñez-Lahuerta et al. , 2018b
brecha del rincón b-9 Holoceno (MIS1) Núñez-Lahuerta et al ., 2018b
b-8 Holoceno 7.7±0.1 Núñez-Lahuerta et al ., 2018b
c15 Holoceno (MIS1) Núñez-Lahuerta et al ., 2018b
d-2 Holoceno (MIS1) Núñez-Lahuerta et al ., 2018b
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4 METODOLOGÍA
 En este apartado se presenta una descripción de la metodología común utilizada en 
la tesis, referida a la recuperación del material, el procesado de las muestras y el trabajo de 
laboratorio.  En los distintos apartados de esta tesis se han utilizado metodologías concretas, 
diferentes a las de otros capítulos de la misma. Esas metodologías son explicadas en cada 
apartado. 
4.1 Trabajo de campo 
 El material aquí analizado tiene dos orígenes, por un lado procede directamente de las 
excavaciones, restos extraídos en el proceso y a los que se asignan coordenadas x,y,z. El resto, 
de menor tamaño, menor de 1-2cm, procede del lavado de muestras de sedimento.  En este 
caso reciben las coordenadas del saco o bolsa donde se ha recogido el sedimento procedente 
de la excavación. Durante las excavaciones los equipos de paleontólogos y arqueólogos extraen 
los restos del sedimento en el yacimiento (fig. 8a). Estos restos reciben una sigla donde se 
incluyen el nombre del yacimiento y el nivel. En algunos casos, como en los yacimientos de 
Atapuerca, se incluyen además el cuadro, subnivel, la profundidad y coordenadas.  
 Para recuperar los restos de menor tamaño se ha procedido al lavado-tamizado de estas 
muestras recuperados en las excavaciones. Cada una de estas muestras se procesa de manera 
independiente (fig. 8c). En los casos en los que se procesa un gran volumen de sedimento 
procedente de diferentes yacimientos las muestras se separan por yacimientos y se sitúan en 
cuadrículas que replican las cuadrículas originales de las excavaciones (fig. 8b). De este modo 
se evita la mezcla de muestras. 
 Posteriormente se procede a remojar las muestras para facilitar la disgregación de las 
arcillas. En los casos en los que el sedimento se extrae húmedo se deja secar previamente. El 
remojo, dependiendo de la litología de la matriz, dura entre 5 y 24 horas (fig. 8d). Durante 
todo el procesado se mantiene el etiquetado de las muestras (fig. 8c).
 Una vez que el sedimento está disgregado se procede al lavado-tamizado del mismo, 
utilizando una columna de tamices (con luces de maya descendientes de 10 a 0,5 milímetros 
en el caso de Atapuerca) (fig. 8f). El agua se extrae de una masa de agua cercana al punto 
de la excavación (y se devuelve al mismo) mediante el uso de una bomba de agua adaptada 
a esta función. En el caso de Atapuerca se utiliza un montaje de mangueras sobre andamios 
con varios puestos de lavado (fig. 8e), en el caso de los restos recuperados en los Pirineos, se 
utilizaban tamices más pequeños y en lugar de bomba se utilizó la corriente de los cuerpos de 
agua cercanos a los yacimientos. 
 La corriente de agua arrastra la matriz arcillosa de las muestras  y deja en los tamices 
un concentrado (levigado) compuesto por clastos y restos fósiles. Este concentrado se divide en 
dos fracciones, recogidas en los diferentes tamices (grueso en la luz de maya de 10mm y fino en 
la luz de maya de 0,5mm). El concentrado se deja secar (fig. 8g) y se almacena manteniendo 
siempre la sigla original de la muestra. Parte del material se procesa durante las campañas 
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fig. 8: Metodología utilizada para el procesado de muestras y la recuperación de restos durante las campañas de 
campo. a) Excavación sistemática en la Sima del Elefante (Atapuerca); b) muestras de sedimento organizados en 
las cuadriculas duplicadas de cada yacimiento (Atapuerca); c) etiqueta con la sigla en una muestra en remojo; d) 
muestras puestas en remojo para facilitar la disgregación de arcillas (cada agrupación de cubos se corresponde 
con una muestra); e) estructura de andamiaje con varios puestos de lavado en Atapuerca; f ) columna de tamices 
utilizada para eliminar la matriz arcillosa y separar las fracciones; g) secado de muestras; h) procesado de muestras 
durante el trabajo de campo. 
de campo. Este proceso es reflejado en un cuaderno de campo donde se especifica distintas 
observaciones. (fig. 8h). 
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fig. 9: Trabajo de laboratorio en el Área de Paleontología del Departamento de Ciencias de la Tierra de la 
Facultad de Ciencias de la Universidad de Zaragoza. a) Medición de los restos mediante el uso de calibre digital; 
b) fotografiado de muestras de pequeño tamaño mediante el uso de una lupa binocular y una cámara acoplada. 
4.2 Trabajo de laboratorio
 Para estudiar los restos de aves incluidos en esta tesis se ha procedido a analizar restos 
de aves actuales y fósiles obtenidos en las excavaciones y en las colecciones de anatomía 
comparada. Para ello se han visitado los centros donde los restos están depositado (especificado 
en cada capítulo). Para el trabajo de laboratorio se ha hecho uso de las instalaciones del Área 
de Paleontología del Departamento de Ciencias de la Tierra de la Facultad de Ciencias de la 
Universidad de Zaragoza y de las instalaciones de los centros donde el material se encuentra 
depositado. 
 También se ha llevado a cabo al  triado de los levigados procedentes de los yacimientos 
de Aguilón, Atapuerca y los Pirineos. Para ello se ha hecho uso de una lupa binocular Olympus 
SZ61. Para su análisis el material ha sido medido mediante un calibre digital (Mitutoyo 
Digimatic Caliper CD-8^CX, con precisión teórica de 0.01 milímetros) (fig. 9a) o el software 
ImageJ y fotografiado. En el caso de restos pequeños se fotografío con una cámara LC20 
acoplada a la lupa binocular Olympus SZ61 (fig. 9b). En el caso de los restos de mayor 
tamaño, estos fueron fotografiados con una cámara réflex Sony α-100.
 Para llevar a cabo la identificación de los restos se han utilizado diversas claves de 
identificación y manuales. Para el estudio de la anatomía de las aves se ha utilizado el trabajo 
de Baumel (1993). Los análisis osteológicos de Woolfenden (1961), Woelfle (1967), Kraft 
(1972), Fick (1974), Langer (1980), Gilbert y colaboradores (1981), Jánossy (1983a), 
Moreno (1985), Cohen y Serjeantson (1996), Solti (1996), Tomek y Bocheński (2000, 
2009), Wójcik (2002) y Bocheński y Tomek (2009) han sido utilizados. La nomenclatura 
utilizada en esta tesis es la proporcionada por los autores mencionados (fig. 10, 11, 12). 
 Durante el desarrollo de esta tesis varias colecciones de anatomía comparada han 
sido visitadas: la colección de la Sezione di Scienze Prehistorische e Antropologische del 
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Dipartamento di Studi Umanistici dell´Università di Ferrara (Italia), la colección del Muséum 
National d´Historie Naturelle de Paris (Francia), la colección de la Estación Biológica de 
Doñana (España) y la colección del Laboratório de Arqueociências  de Lisboa (Portugal). En 
estas visitas se han fotografiado y medido más de 200 ejemplares (tab. 1).
 Para el análisis tafonómico de los restos se ha seguido la metodología descrita por 
Bocheński (2005), incluyendo el análisis de las proporciones entre elementos de la pata y 
del ala (Ericson, 1987), elementos proximales y distales (Bocheński & Nekrasov, 2001) y 
elementos del esqueleto axial y apendicular (Bramwell, 1987). Ademas se ha procedido al 
análisis de presencia de marcas de digestión, señales de actividad de carnivoros y rapaces y de 
marcas de corte en los restos. 
fig. 10: Principales huesos estudiados en esta tesis y sus partes anatómicas. a) Vértebra, vistas dorsal y craneal; 
b) escápula, vista lateral; c) coracoides, vistas dorsal y medial; d) húmero, vistas caudal y craneal. Basado y 
modificado de Baumel, 1993. 
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fig. 11: Principales huesos estudiados en esta tesis y sus partes anatómicas. a) Ulna, vistas dorsal y ventral; b) 
radio, vistas dorsal y  ventral; c) carpometacarpo, vistas dorsal y ventral; d) fémur, vistas craneal y caudal. Basado 
y modificado de Baumel, 1993. 
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fig. 12: Principales huesos estudiados en esta tesis y sus partes anatómicas. a) Tibiotarso, vistas proximal, caudal 
y craneal; b) tarsometatarso, vistas proximal, dorsal y plantar; c) aspecto del esqueleto de un ave en conexión 
anatómica. a , b basados y modificado de Baumel, 1993. 
Carmen Núñez Lahuerta 17
tab. 1: Relación de ejemplares fotografiados y medidos en las diferentes colecciones anatomía comparada visitadas 
durante la tesis (nombre de la especie en orden alfabético, y sigla de cada centro). EBD: Estación Biológica de Doñana; 
MNHN: Muséum National d´Historie Naturelle de Paris; LARC: Laboratorio de Arqueociências de Lisboa; UNIFE: 
Sezione di Scienze Prehistorische e Antropologische del Dipartamento di Studi Umanistici dell´Università di Ferrara. 
(Páginas siguientes).
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Falco subbuteo EBD 19584A
Accipiter gentilis EBD 24818A Falco tinnunculus EBD 16215A
Accipiter gentilis EBD 24862A Fulica atra EBD 18192A
Accipiter nisus EBD 17515A Gallinula chloropus EBD 18000 A
Accipiter nisus EBD 17683A Geronticus (Ibis) eremita EBD 22820A
Aegypius monachus EBD 25654A Grus grus grus EBD 12077A
Alcedo atthis EBD 2531A Gypaetus barbatus EBD 24616A
Anas clypeata EBD 13590A Gypaetus barbatus EBD 26398A
Anas crecca EBD 19631A Gyps fulvus EBD 11811A
Anas crecca EBD 18199A Gyps fulvus EBD 17856A
Anas platyrhynchos EBD 17666A Hieraetus pennatus EBD 13601A
Anser albifrons EBD 16406A Hieraetus pennatus EBD 13599A
Anser caeruluscens EBD 24230A Marmaronetta angustirostis EBD 19825A
Anser erythropus EBD 24221A Melanitta nigra EBD 16246A
Apus melba EBD 19214A Mergus albellus EBD 24238A
Aquila adalberti EBD 17705A Merops apiaster EBD 13914A
Aquila adalberti EBD 17980A Milvus migrans EBD 13923A
Aquila adalberti EBD 24275A Milvus milvus EBD 22978A
Aquila adalberti EBD 22292A Milvus milvus EBD 22978A
Aquila chrysaetos EBD 23724A Neophron percnopterus EBD 24243A
Aquila chrysaetos EBD 15228A Otis tarda EBD 23722A
Aquila clanga EBD 26414A Otis tetrax EBD 19514A
Aquila fasciata EBD 15226A Pandion haliaetus EBD 22093A
Ardea cinerea EBD 4980A Pandion haliaetus EBD 23148A
Ardea cinerea EBD 18688A Pernis apivorus EBD 24209A
Ardea purpurea EBD 17610A Phalacrocorax carbo EBD 3089 A
Ardea purpurea EBD12509A Phoenicopterus ruber EBD 19213A
Ardeola ralloides EBD 19415A Pipile pipile EBD 23877A
Asio otus EBD 24861A Platalea leucordia EBD 19560A
Athene noctua EBD 6516A Plegadus falcinellus EBD 23389A
Aythya ferina EBD 19598A Porphyrio porphyrio EBD 14485A
Aythya fuligula EBD 19527A Porphyrio porphyrio EBD 18679A
Aythya niroca EBD 16666A Porzana pusilla EBD 25446A
Botaurus stellaris EBD 23847A Pozana porzana EBD 22222 A
Botaurus stellaris EBD 14361A Rallus aquaticus EBD 19428A
Branta canadiensis EBD 21074A Strix aluco EBD 18584A
Branta canadiensis EBD 9267A Tadorna tadorna EBD 17796A
Bubo bubo EBD 19677A Tyto alba EBD 12822A
Buteo buteo EBD 15213A
Ciconia ciconia EBD 19556a Accipiter gentilis MNHN-1994.19
Ciconia ciconia EBD 17706A Accipiter nisus MNHN-1993.105
Ciconia nigra EBD 24524A Actitis hypoleucos MNHN-1996.50
Ciconia nigra EBD 19168A Aegypius monachus MNHN-1995.159
Circaetus gallicus EBD 24814A Alectoris rufa MNHN-1997.1125
Circus aeruginosus EBD 19583A Anas acuta MNHN-1986.35
Circus cyaneus EBD 22218A Anas clypeata MNHN-2000.494
Clangula hyemalis EBD 18367A Anas crecca MNHN-1997.237
Crex crex EBD 25173A Anas penelope MNHN-1997.1148
Crex crex EBD 22921A Anas platyrrhynchos MNHN-1996,65
Egretta grazetta EBD 12335A Anas querquedula MNHN-1997.239
Elanus cauruleus EBD 21016A Anser anser MNHN-1993.93
Falco biarmicus EBD 26150A Aquila audax MNHN-1886.40
Falco cherrug EBD 23839A Aquila chrysaetos homeyeri MNHN-1996.45
Falco colombarius EBD 18133A Aquila fasciata MNHN-1999.138
Falco naumanni EBD 19335A Asio otus MNHN-1997.462
Falco peregrinus EBD 22020A Athene noctua MNHN-2013.353
Falco rusticolus EBD 19523A Bubo bubo MNHN-1997.945
Falco sparverius EBD 26151A Bubo scandiacus MNHN-2000.30
Ebd
MnHn
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Bubo scandiacus MNHN-1994.63 Corvus corone LARC-227
Buteo buteo MNHN-1997.1105 Corvus corone LARC-1577
Buteo lagopus MNHN-1995.236 Corvus corone LARC-1545
Calidris alba MNHN-1997.1077 Haliaeetus albicilla LARC-250
Calidris alpina MNHN-1996.30 Merops apiaster LARC-1624
Calidris canutus MNHN-2004.637 Pluvialis apricaria LARC-1962
Calidris pugnax MNHN-1885.141 Pluvialis squaratola LARC-1437
Circaetus gallicus MNHN-1995.243 Tetrao urogallus LARC-2712
Circus aeruginosus MNHN-1992.11 Tetrao urogallus LARC-2715
Circus cyaneus MNHN-1993.109 Upupa epops LARC-1560
Corvus albicollis MNHN-1997.543 Vanellus vanellus LARC-2473
Corvus corax MNHN-1931.292
Corvus corax MNHN-1939.384 Aegithalos caudatus UNIFE 476/1
Corvus corax MNHN-1995.285 Alcedo atthis UNIFE 306/2
Corvus corax MNHN-1997.949 Anas crecca UNIFE 63/1
Corvus corone MNHN-1994.97 Apus apus UNIFE 302/4
Corvus corone MNHN-1997.1088 Apus apus UNIFE 302/2
Corvus monedula MNHN-1994.80 Carduelis carduelis UNIFE 498/1
Coturnix coturnix MNHN-2008.7 Carduelis chloris UNIFE 496/1
Falco biarmicus MNHN-1997.314 Carduelis flammea UNIFE 501/1
Falco colombarius MNHN-1997.317 Carduelis spinus UNIFE 497/1
Falco naumanni MNHN-1997.318 Cisticola juncidis UNIFE 389/1
Falco peregrinus MNHN-1997.319 Coracias garrulus UNIFE 310/1
Falco rusticolus islandicus MNHN-A4049 Corvus frugilegus UNIFE 370/1
Falco sparverius MNHN-1875.889 Cuculus canorus UNIFE 280/1
Falco subbuteo MNHN-2004.638 Dendrocopos major UNIFE 314/1
Falco tinnuculus MNHN-2011-360 Emberiza cia UNIFE 512/2
Falco vespertinus MNHN-1994.20 Ficedula hipoleuca UNIFE 427/1
Gallinago gallinago MNHN-2004.645 Fringilla coelebs UNIFE 489/1
Gypaetus barbatus MNHN-1994.21 Fringilla montifringilla UNIFE 490/1
Haliaeetus albicilla MNHN-1851.471 Hippolais polyglotta UNIFE 395/1
Haliaeetus leucocephalus MNHN-1944.95 Lagopus muta UNIFE 137/1
Harpia harpyja MNHN-1878.577 Monticola saxatilis UNIFE 440/1
Himantopus himantopus MNHN-1986.41 Monticola solitarius UNIFE 441/1
Lagopus lagopus MNHN-1997.96 Nucifraga caryocatactes UNIFE 366/1
Lagopus lagopus MNHN-1997.97 Panurus biarmicus UNIFE 477/1
Limosa laponica MNHN-1997.414 Parus ater UNIFE 474/1
Lymnocryptes minimus MNHN-2009.809 Passer domesticus UNIFE 485/1
Milvus migrans MNHN-1997.295 Passer montanus UNIFE 487/1
Milvus milvus MNHN-1997.942 Perdix perdix UNIFE 147/1
Numenius arquata MNHN-2000.74 Phoenicurus ochrurus UNIFE 444/1
Pandion haliaetus MNHN-1996.46 Phoenicurus phoenicurus UNIFE 442/1
Perdix perdix MNHN-2007-186 Pica pica UNIFE 365/3
Pernis apivoryus MNHN-1997.309 Picus viridis UNIFE 312/1
Pyrrhocorax graculus MNHN-1997-1154 Prunella collaris UNIFE 376/1
Recurvirostra avosseta MNHN-1985.63 Pyrrhocorax graculus UNIFE 368/1
Scolopax rusticola MNHN-1997.383 Pyrrhula pyrrhula UNIFE 491/1
Tetrastes bonasia MNHN-1997.1163 Regulus regulus UNIFE 425/1
Saxicola torquata UNIFE 439/1
Alcedo atthis LARC-950 Sylvia atricapilla UNIFE 402/1
Columba livia LARC-106 Sylvia communis/curruca UNIFE  403/1
Columba palumbus LARC-20 Sylvia curruca UNIFE 404/1
Coracias garrulus LARC-889 Troglodytes troglodytes UNIFE 375/1
Corvus corax LARC-449 Turdus iliacus UNIFE 462/1
Corvus corax LARC-1813 Turdus merula UNIFE 458/1
Corvus corax LARC-1336 Turdus philomelos UNIFE 463/2
Corvus corone LARC-1885 Turdus pilaris UNIFE 465/1





Las Aves del Pleistoceno Inferior de la  
Sima del Elefante 
(Atapuerca, Burgos, España)
 El yacimiento de la Sima del Elefante (TE), en Atapuerca, Burgos, presenta un relleno del 
Pleistoceno Inferior y Medio dividido en 16 unidades estratigráficas (TE7 a TE21). En el Capítulo 
2 se presenta el análisis de 9553 restos de aves procedentes de los niveles TE7 a TE16, de edad 
Pleistoceno Inferior. 31 taxones han sido identificados: Aves indet., Anseriformes indet., Anas sp., 
Galliformes indet., Palaeocryptonyx donnezani, Bonasa sp., Coturnix coturnix, Accipitridae indet., 
Halieetus albicilla, Aquila sp., Aquila cf. heliaca, Falco sp., Falco peregrinus, Falco tinnunculus, Rallus
aquaticus, Gallinula chloropus, Charadriiformes indet., Calidris sp., Gallinago sp., Columba livia/
oenas, Bubo sp., Athene noctua, Passeriformes indet., Alaudidae indet., Motacillidae indet., Turdus 
sp., Musciapidae indet., Paridae indet., Corvidae indet., Corvus cf. pliocaenus, y Coccotrhaustes 
coccothraustes. El registro en la Sima del Elefante de varias de las especies identificadas representa 
el registro mas antiguo de las mismas en la península ibérica. El análisis tafonómico de los restos 
refleja un probable origen mixto de la acumulación, con los cuervos (90% los restos) muriendo de 
forma natural en la cueva, y las aves con menor representación siendo acumuladas por la acción 
de depredadores. La reconstrucción paleoambiental realizada en base a las aves apunta aun paisaje 
formado por cuerpos de agua y áreas boscosas y abiertas.
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CAPÍTULO 2.  Las aves del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (Atapuerca, Burgos, España).
1. INTRODUCCIÓN
 Los yacimientos de la Sierra de Atapuerca, localizados en Burgos (fig. 1a) son 
conocidos por su registro arqueológico y paleontológico completo del Cuaternario, cubriendo 
más del último millón de años de historia de la Tierra (Carbonell et al., 1995, 2008; López-
García et al., 2010b; Rodríguez et al., 2011; Arsuaga et al., 2014; Cuenca-Bescós et al., 2015, 
2016; Expósito et al., 2017). Entre los sitios que conforman el complejo de yacimientos de 
Atapuerca se encuentran varios yacimientos internacionalmente conocidos del Pleistoceno 
Inferior y Medio, como la Gran Dolina, Galería, La Sima de los Huesos y la Sima del Elefante. 
Este último, el yacimiento con los restos más antiguos del complejo, es el objeto de este 
capítulo. 
 Los yacimientos de la Sierra de Atapuerca quedaron expuestos como resultado de la 
construcción de una trinchera para un ferrocarril en el siglo 19. Estos yacimientos se encuentran 
en el sistema kárstico de Las Torcas. La Sima del Elefante se encuentra en el nivel intermedio 
(de tres niveles) del complejo de Cueva Mayor (fig. 1b),  y se trataba de un punto de salida 
para el flujo de aguas subterráneas (Ortega et al., 2013). 
 Miles de restos de vertebrados se han recuperado en la Sima del Elefante, incluyendo 
mamíferos, reptiles, anfibios y aves (Rosas et al., 2001, 2004, 2006; Blain et al., 2011; Cuenca-
Bescós et al., 2010b, 2013, 2015). También se han recuperado restos humanos e industria 
lítica (Carbonell et al., 2008; Cuenca-Bescós et al., 2013; Huguet et al., 2013; Lorenzo et al., 
2015). Los restos humanos recuperados son una mandíbula incompleta con algún diente y 
una falange asignados a la especie Homo sp., datados en 1.2-1.1 millones de años (Carbonell 
et al., 2008; Bermúdez de Castro et al., 2011). 
 La asociación faunística identificada en la Sima del Elefante aporta información 
cronológica. Aparecen taxones típicos del Plio-Pleistoceno y del Pleistoceno Inferior. Además
los microvertebrados son primitivos comparados con los de otros yacimientos datados entre 
1 y 0.6 Ma. Por ejemplo, la morfología del primer molar de los Allophaiomys recuperados en 
la Sima del Elefante es similar a la de yacimientos como Fuente Nueva 3 o Pirro Nord. La 
evolución de la asociación de insectívoros sugiere un clima cálido y húmedo, con variaciones 
de temperatura(Carbonell et al., 2008).
 Las aves de los yacimientos del Pleistoceno son restos directos y también aparecen 
como acumuladores principales de pequeños vertebrados. Algunas aves son el principal agente 
acumulador de pequeños vertebrados (Andrews, 1990), así como de otras aves (Laroulandie, 
2002b; Bocheński, 2005). Los restos de aves del Pleistoceno Inferior y Medio han sido 
profundamente estudiados en Europa (Mourer-Chauviré, 1975, 2004; Sánchez-Marco, 2005; 
Bedetti & Pavia, 2013; Pavia & Bedetti, 2013; Meijer et al., 2016; entre otros muchos). 
Las aves del Pleistoceno Inferior y Medio de los yacimientos de Atapuerca también han sido 
extensamente analizadas (Sánchez-Marco, 1987, 1995a, 1999a, c). Las aves de los niveles 
TE9 a TE14 de la Sima del Elefante han sido analizadas: Anas sp., Haliaeetus albicilla, Falco 
cf. tinnunculus, Lagopus muta, Perdix palaeoperdix, Coturnix coturnix, Vanellus vanellus, 
Lymnocryptes minimus, Columba livia/oenas, Phoenicurus ochruros, Turdus spp., Acanthis 
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flammea, Carduelis carduelis, Carduelis chloris, Pyrrhocorax pyrrhocorax, Corvus corax/frugilegus 
y  Corvus antecorax (Sánchez-Marco, 2004). La lista faunística más actualizada dada por el 
autor incluye Anas sp., Haliaeetus albicilla, Falco tinnuculus, Palaeocryptonyx donnezani, Bonasa 
nini, Perdix palaeoperdix, Coturnix coturnix, Columba livia/oenas, Carduelis chloris y Corvus 
antecorax (Sánchez-Marco, 2018a). La especie Bonasa nini es una nueva especie de grévol 
descrita en la Sima del Elefante de la que se ha recuperado un tibiotarso (Sánchez-Marco, 
2009). El objetivo de este trabajo es analizar nuevos restos recuperados en los niveles TE7 a 
TE16 del yacimiento y completar la lista faunística de aves de la Sima del Elefante.
fig. 1: Contexto geográfico de los yacimientos de la Sierra de Atapuerca. a) Situación geográfica de los yacimientos 
de la Sierra de Atapuerca; b) plano esquemático del sistema kárstico de Atapuerca. Modificado de Ortega et al., 
2013.
2. LA SIMA DEL ELEFANTE
 La Sima del Elefante (TE, Trinchera Elefante) presenta un relleno con una potencia 
de 25 metros y una anchura de 15, con una sección expuesta en la Trinchera del Ferrocarril 
(Huguet et al., 2017). El relleno está compuesto por 16 unidades estratigráficas, denominadas, 
de más antigua a más moderna TE7 a TE21 (fig. 2).  
 Los análisis paleomagnéticos reflejan un cambio de polaridad en la base de unidad 
TE17. Los sedimentos de las unidades inferiores tienen polaridad inversa y han sido asignados 
al cron Matuyama, por lo que tienen una edad más antigua de 780ka. El subnivel TE9c ha sido 
datado mediante bioestratigrafía, paleomagnetismo e isótopos cosmogénicos con una edad de 
entre 1,3 y 1,1 millón de años (Huguet et al., 2017). Las unidades de TE7 a TE14 representan 
el intervalo entre 1,5 y 1,1 millón de años (Cuenca-Bescós et al., 2001,  2013). La asociación 
de pequeños mamíferos registrada en estos niveles corresponde con la biozona definida por 
la coexistencia varias especies del género Allophaiomys, anterior al subcron Jaramillo (Cuenca-
Bescós et al., 2015, 2016). Las edades para TE17 y TE16,  por encima de TE14, obtenidas 
mediante TT-OSL, son de 789±47 y 890±70ka respectivamente (Arnold & Demuro, 2015). 
Los análisis biocronológicos han permitido atribuir as unidades TE18-TE19 al Pleistoceno 
Medio (250-350ka, OIS9-8) (Rosas et al., 2006; López-García et al., 2011). 
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fig. 2: Columna estratigráfica sintética de la sección centro-norte de la Sima del Elefante. Las siluetas marcan los 
niveles en los que se han recuperado restos de aves. Modificado de Carbonell et al., 2008. Dataciones de López-
García et al., 2011; Arnold & Demuro, 2015; Cuenca-Bescós et al., 2015. 
2.1 Estratigrafía
 Las unidades estratigráficas de TE están divididas en tres fases sedimentarias. La fase 
más antigua abarca los niveles TE7 a TE14, se denomina TELRU por sus siglas en inglés TE 
Lower Red Unit (Trinchera Elefante Unidad Baja Inferior).  La fase intermedia abarca las 
unidades TE15 a TE19 (TEURU, TE Upper Red Unit, Unidad Roja Superior), y finalmente 
la fase superior abarca las unidades TE20 y TE21 (Rosas et al., 2006; Cuenca-Bescós et al., 
2011b, 2016). 
 Los sedimentos de la primera fase (TE7-TE14) son alóctonos y muestran inclinación 
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fig. 3: Perfil topográfico de la Sima del Elefante. Modificado de Huguet et al., 2017.
hacia el norte geográfico (fig. 3), la pendiente se va suavizando  hacia las unidades superiores. 
TE9 y TE10 están formados por arcillas depositadas gravitacionalmente formando un cono 
(Rosas et al., 2006), y a techo de TE10 hay un cambio a un régimen hídrico (Huguet, 2007). 
 La unidad TE9 está dividida en cinco etapas, TE9a, TE9b, TE9c, TE9d y TE9e, 
formadas por coladas arcillosas detríticas con cantos angulosos, divididas por bandas de arcilla 
sin clastos (Huguet, 2007). TE10 está formada por bloques y cantos en contacto y sin estructura, 
con matriz arcillosa (Huguet, 2007). TE11 presenta aportes de diversos orígenes. TE12 es de 
nuevo una sucesión de coladas detríticas, que erosionan el nivel anterior. Esta unidad presenta 
cambios laterales de facies bruscos, grandes bloques con cada vez más contenido de arcillas 
hasta que desaparecen los clastos. TE13 está compuesta por gravas con estratificación cruzada 
de bajo ángulo, con poca matriz (Huguet, 2007). TE14 se divide en 3 subniveles, el inferior 
está formado por una colada de matriz arenosa con clastos medianos, el medio está formado 
por arcillas rojas laminadas y el superior es una colada arcillosa con clastos grandes (Huguet, 
2007).
 La segunda fase va del nivel TE15 al TE19. En la base de la segunda fase aparece una 
estructura erosiva correspondiente a un colapso de una parte del depósito y el relleno de la 
zona. Los tres primeros niveles presentan un sedimento alóctono de origen hidrodinámico 
y formación de espeleotemas. El nivel TE15 forma una estructura de cut & fill que afecta a 
casi todos los niveles de la fase 1, rellena con bloques con matriz margosa (Huguet, 2007). La 
unidad TE16 está formada por flujos detríticos con matriz arcillosa. TE17 está formado por 
limos carbonatados y espeleotemas, sin aportes exteriores. 
 Finalmente TE18 y TE19 están formados por la sedimentación de flujos de gravedad, 
con gravas que pasan lateralmente a materiales de menor tamaño (Huguet, 2007). La fase 3 
está formada por los niveles TE20 y 21 y está compuesta por un conducto vertical relleno de 
detritos (Huguet, 2007). 
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3. MATERIAL Y MÉTODOS
 El material estudiado consiste en restos procedentes de todo el esqueleto de aves 
recuperados del nivel TE7 al TE16 de la Sima del Elefante entre durante las campañas 
de excavación realizadas todos los veranos entre 1998 y la actualidad. Los restos han sido 
fotografiados y medidos usando un calibre digital (Mitutoyo Digimatic Caliper CD-8^CX) o 
bien el software libre ImageJ. 
3.1 Análisis sistemático
 Los análisis osteológicos de Woolfenden (1961), Woelfle (1967), Kraft (1972), Fick 
(1974), Langer (1980), Gilbert y colaboradores (1981), Jánossy (1983a), Moreno (1985), 
Cohen y Serjeantson (1996), Solti (1996), Tomek y Bocheński (2000, 2009), Wójcik (2002) 
y Bocheński y Tomek (2009) se han utilizado a la hora de realizar la identificación de los 
restos. Para analizar el registro paleontológico de las especies analizadas los trabajos de síntesis 
de Mlíkovský (2002), Tyrberg (1998), Hernández-Carrasquilla (1993, 1994) y Pimenta 
y colaboradores (2015) se han utilizado. El trabajo de gabinete se ha llevado a cabo en las 
instalaciones del Centro Nacional de Investigación Sobre Evolución Humana (CENIEH), 
el Institut Catalá de Paleoecologia Humana i Evolució Social (IPHES), la Facultad de 
Ciencias de la Universidad de Zaragoza y el Museo de Ciencias Naturales de la Universidad 
de Zaragoza (MPZ). El material se encuentra depositado en el CENIEH, el IPHES y el MPZ. 
Las colecciones de referencia utilizadas son las del Laboratorio de Arqueociencias de Lisboa y 
la de la Estación Biológica de Doñana. 
3.2 Análisis tafonomíco
 El estado de los restos ha sido analizado, con el objetivo de inferir el origen de la 
acumulación de restos de aves en el yacimiento. Para ello la presencia de digestión o marcas de 
manipulación antrópica ha sido analizada. Los parámetros de elementos del ala vs elementos 
de la pata (wing vs leg, Ericson, 1987), elementos proximales vs distales (proximal vs distal, 
Bocheński & Nekrasov, 2001) y elementos del esqueleto axial vs elementos del esqueleto 
apendicular (core vs limb, Bramwell et al., 1987) han sido analizados también. Estos datos 
se han comparado con los resultados de los análisis tafonómicos realizados sobre otros grupos 
faunísticos. 
3.3 Reconstrucción paleoambiental
 Diversos trabajos han abordado la reconstrucción paleoambiental de las unidades 
inferiores de la Sima del Elefante, denominadas TELRU. Con el objetivo de comparar la 
evolución de la asociación de aves con estos trabajos el método de Ponderación de Hábitats 
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ha sido aplicado (Evans et al., 1981; Andrews, 2006).  Para ello se han utilizado los tipos de 
hábitats descritos por Blain y colaboradores (2010) ya que son los que se han utilizado en 
trabajos anteriores concernientes a la Sima del Elefante. Estos cinco hábitats son: áreas de 
bosque o de borde de bosque (WO por sus siglas en inglés), áreas abiertas húmedas (OH), 
áreas abiertas áridas (OD), roquedos (RO) y zonas de aguas continentales (WA). A cada 
especie se le ha dado un valor máximo de 1, desglosado en las 5 categorías proporcionalmente 
a las preferencias actuales de las especies (Blain et al., 2010). Para ello se han utilizado la 
base de datos de la International Union for Conservation of Nature and Natural Resources 
(IUCN) y el trabajo de Svensson y colaboradores (2010). A las especies extintas pertenecientes 
a linajes existentes actualmente se les ha dado la proporción de sus representantes actuales. 
Los taxones que no han podido ser definidos a nivel de especie no han sido incluidos, salvo 
en los casos en los que las posibles especies compartan tipo de hábitat. Los resultados de la 
ponderación de hábitat de las aves han sido comparados con los publicados en los trabajos de 
Blain y colaboradores (2010), que estudia la evolución de la asociación de herpetofauna a lo 
largo del TELRU, con el trabajo de Rodríguez y colaboradores (2011), donde se incluye la 
herpetofauna y los pequeños mamíferos y el trabajo de Galán y colaboradores (2016a) que 
aplica esta metodología a la asociación de quirópteros. Para hacer los resultados comparables 
los hábitats de áreas abiertas y secas y roquedos se han unido (OD y RO) igual que ocurre en 
el trabajo de Rodríguez y colaboradores (2011), con este fin también se ha distinguido entre 
el nivel TE9a y TE9a+. Los resultados también se han comparado con los datos obtenidos 
mediante el estudio de los palinomorfos del TELRU (Expósito et al., 2017).
3.4 Abreviaturas 
 TE-Sima del Elefante; TELRU-Sima del Elefante Lower Red Unit, Unidad roja inferior 
de la Sima del Elefante; TEURU-Sima del Elefante Upper Red Unit, Unidad roja superior 
de la Sima del Elefante; NMI-número mínimo de individuos; NISP-número de elementos 
identificado; NME-número mínimo de elementos. 
4. RESULTADOS Y DISCUSIÓN
4.1 Sistemática
 9553 restos de treinta y un taxones de aves han sido identificados en los niveles 
TE7, TE9, TE10, TE11, TE12, TE13, TE14 y TE16  y en muestras sin nivel adscrito, 
correspondientes al Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante en este trabajo: Aves indet., 
Anseriformes indet., Anas sp., Galliformes indet., Palaeocryptonyx donnezani, Bonasa sp., 
Coturnix coturnix, Accipitridae indet., Halieetus albicilla, Aquila sp., Aquila cf. heliaca, Falco 
sp., Falco peregrinus, Falco tinnunculus, Rallus aquaticus, Gallinula chloropus, Charadriiformes 
indet., Calidris sp., Gallinago sp., Columba livia/oenas, Bubo sp., Athene noctua, Passeriformes 
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tab. 1: Restos de aves en los distintos niveles de la Sima del Elefante, TE, en Atapuerca, expresado como número 
de restos identificados, entre paréntesis número mínimo de individuos (sn-sin nivel adscrito).
indet., Alaudidae indet., Motacillidae indet., Turdus sp., Musciapidae indet., Paridae indet., 
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Se han recuperado restos de casi todas las partes anatómicas en los niveles de la Sima del 
Elefante (tab. 2). En general su estado de conservación es bueno en el yacimiento, apareciendo 
la mayoría de los elementos completos, no obstante las características del sedimento y las 
características propias de los restos de aves, muy frágiles, hace prácticamente imposible la 
extracción de los fósiles completos. Esto ha impedido poder identificar muchos restos más allá 
de la categoría de aves (tab. 1).
4.1.1 Orden Anserifomes Wagler, 1831
Anseriformes indet. 
Material: tE7: 1 resto; tE9: 1 resto; tE9c: 4 restos; tE9a: 1 resto. 
Hábitat actual y observaciones: las especies pertenecientes al orden Anseriformes están 
asociadas a cuerpos de agua, adaptadas en general a nadar y a alimentarse en la superficie del 
agua (Svensson et al., 2010) (fig. 4a). 
Género Anas Linnaeus, 1758
Anas sp. 
Material: tE7: 1 resto (húmero proximal); tE9c: 3 restos (húmero proximal, carpometacarpo 
distal, tarsometatarso proximal); tE9b: 1 resto (ulna distal); tE12: 2 restos (coracoides distal 
y ulna distal). 
Descripción: los restos asignados a este taxón se caracterizan por presentar la morfología 
típica de anátidas del género Anas siguiendo el trabajo de Woelfle (1967).El coracoides no 
presenta foramen supracoracoideo, y el límite ventral de la facies articular humeral se proyecta 
ventralmente más allá de la diáfisis (fig. 4b). El húmero presenta una fosa neumoanconea 
bien desarrollada y abierta (Woolfenden, 1961), y la cresta deltopectoral no se extiende 
dorsocranealmente, la inserción del músculo supraspinatus es bien visible y bordea la fosa 
neumoanconea (fig. 4c). El tarsometatarso proximal presenta cuatro crestas hipotarsales 
(Bocheński & Tomek, 2009). 
 En el análisis preliminar del material (Núñez-Lahuerta et al., 2016a) se asignó el resto 
a la especie Anas crecca por criterios métricos, pero el estado de conservación de los restos no 
permite asignar los restos a ninguna especie en concreto dentro del género, ya que no ha sido 
posible medir suficientes parámetros. 
Hábitat actual y observaciones: Este taxón ha sido identificado también en el matarial de 
la Sima del Elefante analizado por Sánchez-Marco (Sánchez-Marco, 2018a). En general las 
especies del género Anas se caracterizan por habitar y alimentarse en zonas de agua dulce 
(Svensson et al., 2010). 
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4.1.2 Orden Galliformes Temminck, 1820
Galliformes indet. 
Material: tE7: 5 restos; tE9d: 2 resto; tE9c: 1 resto; tE9a: 1 resto. 
Género Palaeocryptonyx Depéret, 1892
Palaeocryptonyx donnezani Depéret, 1892
Material: tE7: 1 resto (fémur distal); tE9: 1 resto (tarsometatarso completo); tE9d: 1 resto 
(carpometacarpo completo); tE9c: 36 restos (cinco coracoides completos, un coracoides 
distal, tres húmeros completos, un húmero distal, una ulna completa, dos ulnas distales, 
tres carpometacarpos completos, dos carpometacarpos proximales, un tibiotarso distal, 
ocho tarsometatarsos completos, cuatro tarsometatarsos proximales, cinco tarsometatarsos 
distales); tE9b: 3 restos (coracoides distal, dos tarsometatarsos distales); tE9a: 3 restos 
(un tarsometatarso completo y dos distales); tE10: 4 restos (carpometacarpo distal, fémur 
completo, tarsometatarso completo y uno distal); tE11: 1 resto (carpometacarpo derecho); 
tE13: 1 resto (tarsometatarso distal); tE14: 1 resto (fragmento de coracoides). 
Descripción: la morfología de los restos coincide con la de los Galliformes (Bocheński & 
Tomek, 2009). Esta especie perteneciente a la familia Perdicinae ya ha sido identificada en 
la Sima del Elefante en el material analizado por Sánchez-Marco (2009), se han medido los 
mismos parámetros que en dicho trabajo en el nuevo material revisado, y estas coinciden por 
las dadas por este autor. El coracoides tiene la facies articular clavicular inclinada ventralmente 
(fig. 4f). El húmero presenta una cresta deltopectoral poco desarrollada (fig. 4g), la ulna 
es relativamente recta y presenta un cóndilo ventral prominente y un tubérculo carpal poco 
desarrollado. La depresión muscular interna del carpometacarpo es profunda (fig. 4h; tab. 
3). El surco extensorio del tarsometatarso es estrecho (fig. 4; tab. 4). 
Hábitat actual y observaciones: Es una especie relativamente común en el Plioceno y el 
Pleistoceno Inferior europeo, estando presente en varios yacimientos, como Perpignan, donde 
fue descrita (Depéret, 1987), Chlum 6 (Mlíkovský, 1996a), Deutsch-Altenbburg (Mlíkovský, 
1998), Quibas (Sánchez-Marco, 2009), Cava Sud (Pavia & Bedetti, 2013) o Pirro Nord 
(Bedetti & Pavia, 2013).  
Género Bonasa Stephens, 1819
Bonasa sp. 
Material: tE9c: 2 restos (húmero distal y tibiotarso distal).
Descripción: tibiotarso con la morfología general de un Galliforme (Kraft, 1972), con el 
puente supratendineo estrecho y el surco extensorio en una posición relativamente central. 
Solo se han podido tomar las anchuras distales del tibiotarso (6,3mm) (fig. 4d) y del húmero 
(10,3mm), por ello no se ha podido asignar el resto más allá del nivel de género.
Hábitat actual y observaciones: Una nueva especie de grévol ha sido identificada en la Sima del 
Elefante Bonasa nini (Sánchez-Marco, 2009) aunque la escasez de material no ha permitido 
asignar los restos a esta especie.  Actualmente el grévol (Bonasa bonasia) vive habita bosques 
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tab. 2: Tabla de representación anatómica de los distintos grupos presentes en la asociación de aves de la Sima 
del Elefante. Rapaces diurnas incluye a Accipitriformes y Falconiformes. NISP: número de restos identificados, 
NME: número mínimo de elementos. COR: coracoides, SCA: escápula, RAD: radio, HUM: húmero, ULN: ulna, 
CMC: carpometacarpo, FEM: fémur, TBT: tibiotarso, TMT: tarsometatarso, CRA: cráneo, MAN: mandíbula, 
VER: vértebra, PDA: falange alular, PEL: pelvis, STE: esternón, FAL: falange, F.UN: falange ungueal, CUA: 
cuadrado, FUR: fúrcula.
CRA MAN VER PDA PEL STE FAL F.UN CUA FUR
NIVEL GRUPO NISP NME NISP NME NISP NME NISP NME NISP NME NISP NME NISP NME NISP NME NISP NME NISP NISP NISP NISP NISP NISP NISP NISP NISP NISP
Anseriformes 1 1 1 1
Galliformes 2 2 3 2 2 2 3 3
Rapaces diurnas 3 3 1 1 1 1 2 2 1 1 5 4 4 4 1 1 9 12
Columbiformes 1 1
Córvidos 19 11 7 7 2 2 31 22 44 30 21 14 17 11 25 14 24 14 10 5 5 1 6 9 1
Otros 9 7 1 1 3 2 55 33 38 22 36 28 11 7 28 24 14 11 10 5 10 16 7 1
Anseriformes 1 1
Galliformes 1 1
Rapaces diurnas 3 2 1 1 1 1 1 1
Strigiformes 1 1
Córvidos 8 6 6 6 1 1 9 7 10 5 21 14 10 7 14 12 11 8 6 1 1 6 7 5
Otros 1 1 1 1
Córvidos 5 3 1 1 2 2 2 2 6 4 3 2 2 2 2 2 1 1
Otros 1 1 1 1
Galliformes 1 1 1 1 1 1
Rapaces diurnas 2 2 1 1 2 2 2 2 1 1 2 2 4 4 2 2 8 8 1 16 15
Columbiformes 1 1
Córvidos 23 18 6 6 8 6 41 21 69 36 53 31 32 24 29 19 36 21 4 2 8 10 3 1 6 4 3 4
Otros 4 4 2 2 2 2 2 2
Anseriformes 1 1 1 1 1 1 1 1 2 2 1
Galliformes 6 6 6 6 3 3 5 2 2 2 17 14
Rapaces diurnas 9 8 3 3 4 2 9 6 9 7 9 8 2 2 5 4 13 11 9 25 28 2 1
Charadriiformes 5 5 1 1
Columbiformes 1 1 2 2 3 3 1 1 1 1
Strigiformes 1 1 2 2
Córvidos 519 352 243 241 121 92 653 454 1236 721 923 576 689 414 691 565 949 628 6 16 366 148 41 44 233 170 93 37
Otros 25 13 3 3 82 48 10 7 18 10 23 16 63 35 14 8 1 16 1 1 4 11 3 1
Anseriformes 1 1
Galliformes 1 1 2 2
Rapaces diurnas 3 2 2 2 3 1 3 2 3 2 1 1 1 1 1 1 1 1 8 3
Charadriiformes 1 1 1 1
Córvidos 11 10 1 1 12 12 35 23 17 9 12 7 16 13 18 13 2 3 2 6
Otros 2 2 1 1 2 2 1 1 2 2 1 1 2 1
Galliformes 1 1 2 2
Rapaces diurnas 3 3 1 1 2 2 1 1 3 3 1 1 5 8
Charadriiformes 1 1
Córvidos 26 14 3 3 1 1 18 15 35 20 29 19 16 11 24 20 34 27 13 4 4 6 5 2
Otros 5 4 3 2 1 1 3 3 3 3 2 2 1 1
Galliformes 1 1 1 1 2 2
Rapaces diurnas 1 1 2 1 2 2 2 1 1 1 1 1 1 1 1 3 3
Columbiformes 1 1 1 1
Córvidos 8 6 7 7 3 2 7 5 14 10 8 5 3 2 16 13 20 13 1 3 3 3 5 2
Otros 1 1 2 2 3 3 3 3 3 2 3 2
Galliformes 1 1
Rapaces diurnas 1
Córvidos 1 1 3 3 5 3 1 1 3 3 2 2 3 2 1 2 1 1 1
Otros 1 1 1 1 1 1
Anseriformes 1 1 1 1
Galliformes 1 1
Rapaces diurnas 1 1 2 1 2 2 3 2
Córvidos 10 7 4 4 1 1 13 10 29 19 16 10 12 10 13 12 16 11 3 3 2 2 3 1
Otros 1 1 6 4 4 4 5 5 2 2 3 2
Galliformes 1 1
Rapaces diurnas 1 1
Columbiformes 2 2 1 1 1 1
Córvidos 1 1 2 2 2 2 2 2 1 1 1 1 2 1
Otros 1 1 1 1 1 1 2 2
Galliformes 1 1
Columbiformes 1 1 1 1
Otros 1 1 1 1
tE16 Córvidos 2 2 1 1













cerrados en áreas húmedas (Svensson et al., 2010). Los registros más antiguos del género Bonasa 
procedían de los yacimientos de Kozi Grzbiet, en Polonia,  datado como Pleistoceno Medio 
(Bocheński, 1984) y Stránská Skála en República checa (Mlíkovský, 1995), de la biozona 
datada por diversos métodos MQ4, entre 470.000 y 780.000 años (ver Cuenca-Bescós et al., 
2010). Por lo tanto el registro fósil de Bonasa en la Sima del Elefante representa el registro más 
antiguo del mismo (Sánchez-Marco , 2009).
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CAPÍTULO 2.  Las aves del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (Atapuerca, Burgos, España).
fig. 4: Restos de Anseriformes y Galliformes de los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (TE). 
a) Anseriformes indet., pico, vista superior (TE9c); b) Anas sp., coracoides izquierdo, vista dorsal (TE12); c) 
Anas sp., húmero derecho, vista posterior (TE9c); d) Bonasa sp., tibiotarso izquierdo, vista proximal (TE9c); e) 
Coturnix coturnix, húmero izquierdo, vista posterior (TE12). Restos de Paleocryptonyx donnezani: f ) coracoides 
derecho, vista ventral (TE9c); g) húmero izquierdo, vista posterior (TE9c); h) carpometacarpo derecho, vista 
ventral (TE9c); i) fémur izquierdo, vista posterior (TE10); j) tarsometatarso derecho, vista dorsal (TE9); k) 
tarsometatarso izquierdo, vista dorsal (TE9c); l) tarsometatarso derecho, vista dorsal (TE9a); m) tarsometatarso 
izquierdo, vista dorsal (TE10).  
Hábitat actual y observaciones: Esta especie ya ha sido citada en la Sima del Elefante (Sánchez-
Marco, 2018a). La codorniz habita áreas abiertas con presencia de hierba (Svensson et al., 
2010). El registro más antiguo de Coturnix coturnix procede del yacimiento de la Pedrera 
Género Coturnix Garsault, 1764
Coturnix coturnix Linnaeus, 1758
Material: tE7: (humero proximal, húmero distal, dos tarsometatarsos distales); tE12: 1 resto 
(húmero completo). 
Descripción: Restos con morfología de Galliforme (Kraft, 1972). La talla de los mismos 
es pequeña, claramente inferior a Perdix paleoperdix y similar pero también inferior a 
Palaeocryptonyx donnezani. El húmero presenta el lado ventral de la fosa neumotricipital 
débilmente neumatizado y una incisura capitis más ancha. El caput humeri y el proceso 
supracondilar son además más apuntados en Coturnix que en Palaeocryptonyx como apuntan 
Pavia y colaboradores (2012a) (fig. 4e). 







Anchura de la 
facies articularis 
humeralis
Longitud de facies 
articularis 
humeralis al top






Plioperdix ponticus 1 2,2 9
Francolinus capeki 2 25,1-28,8 (14) 7,2-8,8 (32) 5,3-6,4 (46) 3,9-4,5 (40)
Chauvieria balcanica 3 27,6-28,2 5,4-6 3,5-7
Palaeocryptonyx donnezani 7
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 32 3,1 2,9 10,7 7,9 5,9 4,2
Palaeocryptonyx novaki  (Higueruelas)* 3 2,5 9,1 5,7 3,2
P. donnezani  TE9c I29 34,5
P. donnezani TE9c J30 33,5
P. donnezani  TE9c K29 33,5
HÚMERO Longitud maxima Anchura proximal Anchura distal Profundad distal
Aunchura del 
condilo ulnar
Anchura de la 
diáfisis en la 
mitad
Plioperdix ponticus 1 6,9-7,1 (4) 3,8-4,2 (5) 2,3-2,5 (5)
Francolinus capeki 2 40-43,4 (7) 10,8-12 (8) 7-8,6 (7) 3,7-4,6 (8)
Chauvieria balcanica 3 39,2-44,6 (9) 10,1-11,3(39) 6,8-8,1(53)
Palaeocryptonyx donnezani 5 11,4 8,2
Palaeocryptonyx donnezani 4 43,1 11,9 8,8
Palaeocryptonyx donnezani 3 38,2 9,8-10,3 7,1-8,3 (4) 3,9-4,9 (4) 3,3-3,7
Palaeocryptonyx donnezani  (Quibas)* 39,3 11,2 7,8 4,5 3,8
Palaeocryptonyx donnezani  (Quibas)* 38,4 10,9 7,3 3,8 3,8
Palaeocryptonyx donnezani  (Quibas)* 7,3 4,1 3,4
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 11,5 4,1
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 11,8
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 7,6 4,4 2,6 3,5
Perdix palaeoperdix 6 47,5 (108) 12,9 (106) 9,6 (106) 4,7 (108)
P. donnezani  TE9c I29 (1) 42
P. donnezani  TE9c I29 (2) 41,8 11,2 8











Plioperdix ponticus 1 20,9 2,3-2,5 5,6-5,7
Francolinus capeki 2 23,3-24 (3) 6,6-6,8 (3) 4-4,8 (3) 2,2-2,3 (3)
Chauvieria balcanica 3 20,3-22,8 (27) 6,1-7 (40) 3,9-4,6 (31) 1,8-2,2 (45)
Palaeocryptonyx donnezani 5 22,4-26,1 (3) 6,6-7,4 (4) 4,2-5,4 (3)
Palaeocryptonyx donnezani 4 24 6,9
Palaeocryptonyx donnezani 3 21,6 5,9 4,1 1,9
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 22,9 3,4 6,8 4,8 2,2
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 22,9 3,4 6,6 4,1 2,3
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 23,1 3,5 6,7 4,7 2,2
Perdix palaeoperdix 6 26,1 (112) 7,5 (110) 5,2(110) 2,4(112)
Coturnix coturnix (Elefante)* 19,6 2,4 5,1 3,2 1,8
P. donnezani  TE9 G29 21,9
P. donnezani  TE9d H24 23,4 7
tab. 3: Medidas de coracoides húmeros y carpometacarpos de distintas especies de Galliformes y de los restos de 
Palaeocrypronyx donnezani recuperados en la Sima del Elefante. Las medidas están expresadas en mm. El número 
entre paréntesis expresa el número de medidas tomadas. Modificado de Sánchez-Marco, 2009. (1)Bocheński & 
Kurochkin, 1987; (2) Jánossy, 1974; (3) Boev, 1997; (4) Mlíkovský, 1996a; (5) Mlíkovský, 1998); (*) medidas 
publicadas por Sánchez-Marco, 2009. Las siglas de los restos presentados aquí reflejan el nivel, subnivel y cuadro 
en el que se han recuperado.  
de s´Onix (Alcover et al., 1981). En la península está presente en el Pleistoceno Inferior de 
Quibas (Sánchez-Marco, 2009). 
4.1.3 Orden Accipitriformes Vieillot, 1816
Familia Accipitridae Vieillot, 1816
Accipitridae indet. 
Material: tE7: 10 restos; tE9: 2 restos; tE9d: 19 restos; tE9c: 34 restos; tE9b: 4 restos; 
tE9a: 7 restos; tE10: 14 restos; tE11: 1 resto; tE12: 4 restos. 
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TARSOMETATARSO Longitud maxima
Anchura de la 
epífisis proximal
Profundidad de la 
epífisis proximal
Anchura de la 
epífisis distal
Anchura de la 
diáfisis en la 
mitad 
Profundidad 
mínima de la 
diáfisis
Profundidad de la 
diáfisis en la 
mitad
Plioperdix ponticus 1 28,4 5,2 5,2-5,5 (3) 2,3 1,4-1,6 (5)
Francolinus capeki 2 36-39,2 (4) 5,8-6,7 (3) 7-7,6 (15) 3-4,2 (4)
Chauvieria balcanica 3 27-29,9 (6) 5,2-6 (33) 5,1-6,2 (25)
Palaeocryptonyx donnezani 4 7,7
Palaeocryptonyx donnezani 5 7,9-8,1
Palaeocryptonyx donnezani 3 ca 34,5 7,1 3,4 2,4
Palaeocryptonyx donnezani  (Quibas)* 6,2 3,6 2 2,4
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 35,7 6,3 7 3,2 2,2 2,4
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 35,3 5,9 5,8 6,4 2,9 2 2,2
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 6,2 6,3 2,9 2,1 2,4
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 6,5 6
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 7 2,1
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 6,9 2 2,4
Palaeocryptonyx donnezani  (Elefante)* 6,8
Perdix palaeoperdix 6 41,3 (112) 7,4 (110) 7,3 (53) 8(101) 3,5(112)
P. donnezani  TE9 F30 36,4 7 3,1
P. donnezani TE9c F30 36 6,7
P. donnezani TE9c G30 (1) 35,5 6 6,5 2,9
P. donnezani TE9c G30 (2) 6,5
P. donnezani TE9c I28 38,2 7,2
P. donnezani  TE9c I29 (1) 6,6
P. donnezani TE9c I29 (2) 36,4 6,5 6,8 3
P. donnezani TE9c I29 (3) 35,5 6,4 6,6
P. donnezani  TE9c J29 6,3
P. donnezani TE9c J30 37,5 6,5 6,7
P. donnezani TE9c K30 35 6,7 6,7
P. donnezani  TE9b L30 (1) 6,7
P. donnezani TE9b L30 (2) 6,7
P. donnezani TE9a+ J31 37,5 6,8 3
P. donnezani  TE10 K31 38 7
tab. 4: Medidas de los tarsometatarsos de distintas especies de Galliformes y de los restos de  Palaeocryptonyx 
donnezani recuperados en la Sima del Elefante. El número entre paréntesis expresa el número de medidas tomadas. 
Modificado de Sánchez-Marco, 2009. (1)Bocheński & Kurochkin, 1987; (2) Jánossy, 1974; (3) Boev, 1997; (4) 
Mlíkovský, 1996a; (5) Mlíkovský, 1998; (*) medidas publicadas originalmente en Sánchez-Marco, 2009. Las 
siglas de los restos presentados aquí reflejan el nivel, subnivel y cuadro en el que se han recuperado.  Medidas 
expresadas en milímetros.
Género Haliaeetus Savigny, 1809
Haliaeetus albicilla Linnaeus, 1753
Material: tE7: 27 restos (dos coracoides completos, una escápula completa, un húmero 
completo, un húmero distal, un radio distal, un carpometacarpo completo, una falange alular, 
un fragmento de pelvis, un tibiotarso distal, un tarsometatarso proximal y dos distales, seis 
falanges y ocho falanges ungueales); tE9: 5 restos (dos coracoides proximales, uno distal, un 
fragmento de esternón, un cuadrado y una ulna distal); tE9d: 7 restos (tres tarsometatarsos 
proximales, dos tarsometatarsos distales, dos falanges); tE9c: 78 restos (un coracoides 
completo, dos proximales y cuatro distales, tres escápulas proximales, un radio distal, dos 
húmeros proximales y uno distal, dos ulnas proximales y tres distales, cuatro carpometacarpos 
proximales y uno distal, dos fémures proximales, dos tibiotarsos distales, dos tarsometatarsos 
completos, dos proximales y cuatro distales, dos cuadrados, veintiséis falanges, dieciséis falanges 
ungueales, un fragmento de fúrcula y ocho vértebras); tE9b: 25 restos (un fragmento de 
coracoides y uno proximal, un fragmento de esternón, un fragmento de húmero, uno distal y 
uno proximal, un fragmento de ulna, una proximal y una distal, un carpometacarpo completo, 
uno proximal y uno distal, un tarsometatarso distal, ocho falanges, tres falanges ungueales); 
tE9a: 1 resto (falange ungueal); tE10: 4 resto (ulna distal, carpometacarpo proximal, fémur 
proximal, tarsometatarso proximal); tE12: 4 restos (tibiotarso proximal, tibiotarso distal, 
tarsometatarso completo, falange).
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Descripción: Los restos corresponden morfológicamente con un ave de la familia Accipitridae 
de gran tamaño (Bocheński & Tomek, 2009). El coracoides es robusto, con un proceso 
acrocoracoideo fino (fig. 5b). En vista posterior el cóndilo dorsal de la ulna tiene una forma 
más redondeada que en Aquila. El proceso extensorio del carpometacarpo es más irregular que 
en Aquila, y el proceso pisiforme es más pequeño. La fosa presente en el cótilo lateral de la 
parte proximal del tarsometatarso del género Aquila está ausente aquí (fig. 5c). El tamaño de 
los restos y las características morfológicas permiten asignar los restos a la especie Haliaeetus 
albicilla (tab. 5). Las medidas de la falange I del dedo II (longitud y anchura proximal) 
concuerdan con las dadas en la bibliografía para esta especie (Rodríguez-Hidalgo et al., 2018) 
(fig. 5h, 6; tab. 6). 
Hábitat actual y observaciones: El pigargo ya había sido citado en la secuencia de la Sima del 
Elefante (Sánchez-Marco, 2018a). Se trata de una gran ave rapaz, que generalmente se alimenta 
de peces aunque presenta hábitos oportunistas, ya que también puede predar sobre otras aves 
o aprovechar carcasas abandonadas. Nidifica y se alimenta cerca de grandes cuerpos de agua 
(Svensson et al., 2010). Su registro más antiguo procede del Pleistoceno Inferior (MN17) de 
Tegelen, en Holanda (Junge, 1953). La presencia de Haliaeetus albicilla en el nivel 7 de la Sima 
del Elefante representa el registro más antiguo de la especie en la península ibérica.
fig. 5: Restos de aves rapaces recuperados en de los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (TE). 
a) Haliaeetus albicilla, húmero derecho, vista posterior (TE7); b) Haliaeetus albicilla, coracoides derecho, vista 
ventromedial (TE7); c) Haliaeetus albicilla, tarsometatarso izquierdo, vistas proximal y dorsal (TE12); d) Aquila 
cf. heliaca, tarsometatarso izquierdo, vistas proximal y dorsal (TE9c); e) Falco peregrinus, húmero derecho, vista 
anterior (TE9c); f ) Bubo sp., tibiotarso derecho, vista anterior; g) Bubo sp., tarsometatarso izquierdo, vista dorsal; 
h) Haliaeetus albicilla, falange I del dedo II, vista superior (TE9c); i) Aquila cf. heliaca, falange I del dedo II, vista 
superior (TE9d); j) Falco tinnunculus, húmero izquierdo, vista anterior (TE9c); k) Athene noctua, tarsometatarso 
derecho, vista dorsal (9c). 
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Género Aquila Brisson, 1760
Aquila sp. 
Material: tE7 1 resto (tarsometatarso completo); tE9d: 14 restos (húmero distal, 
carpometacarpo distal, fémur proximal, tibiotarso distal, tarsometatarso distal, dos falanges, 
dos falanges ungueales/coracoides distal, ulna distal, radio distal, carpometacarpo proximal, 
fémur proximal); tE9c: 1 resto (tarsometatarso completo); tE10: 2 restos (falange digiti 
majoris alae, ulna distal);  tE12: 2 restos (tarsometatarso completo y falange ungueal). 
Descripción: varios restos se han asignados al género Aquila (ver algunos caracteres morfológicos 
en la descripción de Aquila cf. heliaca), aunque las medidas de los  mismos no ha permitido 
clasificarlos a nivel de especie.  
Aquila cf. heliaca Brisson, 1760
 Material: tE9d: 15 restos (tarsometatarso distal, nueve falanges, cinco falanges ungueales); 
tE9c: 10 restos (tres carpometacarpos proximales, una ulna distal, un tarsometatarso distal, 
tres falanges, dos falanges ungueales); tE9a: 17 restos (una ulna, un radio, un carpometacarpo 
proximal, dos tibiotarsos distales, un tarsometatarso, cuatro falanges, siete falanges ungueales). 
Descripción: la morfología y el tamaño de los restos concuerdan con los de un ave rapaz 
diurna de la familia Accipitridae (Bocheński & Tomek, 2009). En contraposición a los restos 
recuperados de Haliaeetus albicilla, en este caso el coracoides es menos robusto, con una facies 
articular esternal menos sobresaliente. La ulna en vista posterior muestra un cóndilo dorsal 
menos redondeado. En el carpometacarpo el proceso extensorio es más redondeado, con un 
proceso alular más marcado. En el tarsometatarso se observa una pequeña fosa en el cótilo 
lateral (fig. 5d). Estos caracteres han permitido asignar los restos a una especie del género 
Aquila. Las medidas de la falange I del dedo II (fig. 5i) concuerdan con las dadas en la 
bibliografía para las de águila imperial ibérica (Aquila adalberti) (Rodríguez-Hidalgo et al., 
2018) (fig. 6; tab. 6). Las medidas del resto de huesos concuerdan con las de Aquila heliaca 
y A. adalberti (tab. 5).
Hábitat actual y observaciones: El águila imperial oriental (Aquila heliaca) habita en la mayor 
parte del paleartico (Ueta & Ryabtsev, 2001), ocupando áreas boscosas y húmedas, cerca de 
cuerpos de agua (Katzner et al., 2003). El águila imperial ibérica (Aquila adalberti) aparece 
en la península ibérica, y ocupa áreas abiertas con arbolado disperso, donde suele anidar 
(Svensson et al., 2010). El registro más antiguo de Aquila cf. heliaca procede del Pleistoceno 
Inferior (MNQ20) Somssich-hégy 2, Hungría (Jánossy, 1983b). El registro de la especie con 
asignación completa (excluyendo asignaciones con cf. o aff.) procede del Pleistoceno Medio 
de la localidad china de Zhoukoudian (Hou, 1993), y su siguiente registro aparece en el inicio 
del Pleistoceno Superior de Binagady, Azerbaiyán (Panteleyev & Burchak-Abramovich, 2000). 
El registro de Aquila adalberti es mucho más moderno, hasta hace poco databa del Holoceno 
(referencias en González, 2008), aunque recientemente Rodríguez-Hidalgo y colaboradores 
han adelantado la presencia de Aquila adalberti (cf. Aquila adalberti) al Pleistoceno Superior 
(Châtelperroniense) en Cova Foradada (Rodríguez-Hidalgo et al., 2018). 
 Aquila adalberti se consideró inicialmente una subespecie de Aquila heliaca, más tarde 
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tab. 5: Medidas de los tarsometatarsos de Accipitriformes recuperados en los niveles del Pleistoceno Inferior de 
la Sima del Elefante (TE), Atapuerca.. (1) García-Matarranz, 2013; (2) McNall (On line); (3) Boessneck, 1985; 
(4) Olson & James, 1991; (5) Alcover et al., 2004; (6) Guerra-Rodríguez, 2015; (7) Jánossy, 1985; (8) Louchart 
et al., 2005.
algunos autores apoyaron la idea de que se trataba de una especie diferente (Hiraldo et al., 
1976; González et al., 1989;  González, 2012). Los análisis genéticos sitúan la separación de las 
dos especies a finales del Pleistoceno Superior o inicios del Holoceno, habiéndose producido 
hibridación posteriormente (Martínez-Cruz & Godoy, 2007). Estos análisis junto con el 
estudio del registro paleontológico de las dos especies apoyan de nuevo la teoría de que Aquila 
adalberti sea una subespecie de Aquila heliaca (González, 2008). El registro de este taxón en 
la Sima del Elefante representaría la señal más antigua de presencia de águila imperial en la 
península ibérica. Siendo prácticamente contemporánea al primer indicio de la presencia de la 
especie en Somssich-hégy 2. Estos dos registros podrían corresponder con un ancestro común 
del complejo Aquila heliaca/adalberti.
Longitud total Anchura proximal
Anchura de la 
diáfisis en la mitad
Anchura distal
Gypaeuts barbatus 1 93,4-98,6
Aegypius monachus 1 119,5-141,3
Gyps fulvus 1 104,3-120,0
Halieetus leucocephalus 2 84,9-97,2 19,4-23,7 23-25,6
Haliaeetus albicilla 3 93,0-106,0 19,5-24 10,0 -12,0 22,2-27,5
Haliaeetus albicilla  (Oahu-Molokai)4 90,4 12,9 25,2
Haliaeetus albicilla  (Maui)4 90,6 21,4 12,4 24,2
Haliaeetus albicilla  (Formentera)5 95,64 22,5 24,5
Haliaeetus albicilla  (Es Pouas)6 102,7-107-2
Haliaeetus albicilla 7 92-107,7
Aquila chrysaetos 2 95,9-106,9 20,9-24,5 22,9-28,8
Aquila chrysaetos 8 95-112,1 19-25,6 8,4-12,5 21,8-27,3
Aquila chrysaetos 1 101-121,4
Aquila adalberti 1 90,9-100,5
Aaquila heliaca/adalberti 8 92-95,6 17,8-21,1 8,4-10,2 19,5-23,1
Aquila fasciata 1 94,6-107
Aquila fasciata 8 92,8-105,6 17-19,8 7,8-10 18,7-21,9
Aquila nipaloides 8 104-120 19,6-24 9,8-11,3 22,3-24,8
Aquila nipalensis 8 90,3-103,4 17,9-21,3 8,4-10,4 19,5-23,1
Aquila rapax 8 80,8-81,2 15,1-15,9 7,5 16,9-18,9
Circaetus gallicus 1 86,3-100,8
Haliaeetus albicilla  (TE9d F26) 22,1
Haliaeetus albicilla  (TE9d G26) 25,6
Haliaeetus albicilla  (TE9d G27) 25
Haliaeetus albicilla  (TE9d I31) 21
Haliaeetus albicilla  (TE9c I31) 21
Haliaeetus albicilla (TE9c J31) 24,6
Haliaeetus albicilla  (TE9c K29) 23,4
Haliaeetus albicilla  (TE10 I22) 23,4
Haliaeetus albicilla (TE12 E30) 102 23 11,5 25,9
Aquila sp.  (TE9c K30) 24,9
Aquila sp.  (TE12 G30) 122 22 11,3
Aquila cf. heliaca  (TE9d G30) 20,5
Aquila cf. heliaca (TE9a K30) 97 19,5 10,5 20
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4.1.4 Orden Falconiformes Sharpe, 1874
Género Falco Linnaeus, 1758
Falco sp. 
Material: tE7: 2 restos (tibiotarso proximal, tarsometatarso distal).
Falco peregrinus Tunstall, 1771
Material: tE9c: 1 resto (húmero distal).
Descripción: el húmero tiene la morfología típica los Falconiformes, con la inserción del 
músculo pronator brevis cerca del margen anterior del epicóndilo ventral, y la impresión 
del músculo braquial amplia y orientada paralelamente a la diáfisis del hueso (Bocheński & 
Tomek, 2009). La morfología del húmero y sus dimensiones junto con el uso de anatomía 
comparada han permitido asignar los restos a esta especie (fig. 5e). 
Hábitat actual y observaciones: el halcón peregrino aparece en áreas abiertas, y cría en zonas de 
acantilados (Svensson et al., 2010). El registro más antiguo de la especie procede del yacimiento 
rumano de Betfia 2 (Čapek, 1917) con una edad similar al de los niveles inferiores de la Sima 
del Elefante. 
Falco tinnunculus Linnaeus, 1758
Material: tE9c: 1 resto (húmero distal); tE13: 1 resto (ulna distal).
Descripción: los restos tienen la morfología típica de las aves rapaces de pequeño tamaño, 
concretamente de los falconiformes, la ulna presenta un tubérculo carpal y un cóndilo ventral 
grandes, y un cóndilo dorsal más pequeño que en otras rapaces pequeñas (Solti, 1996). La 
morfología de los restos y sus dimensiones (anchura distal de la ulna 6.3mm y anchura distal 
del húmero 10mm), junto con el uso de anatomía comparada han permitido asignar los restos 
a esta especie (fig. 5j). 
Hábitat actual y observaciones: Especie ya identificada en la secuencia de la Sima del Elefante 
por Sánchez-Marco (2018a). El cernícalo vulgar habita áreas abiertas con arbolado disperso 
y matorral, también en zonas abruptas (Svensson et al., 2010). El registro más antiguo de la 
especie procede del yacimiento de Beremened 15 (MN16), en Hungría (Jánossy, 1987). Es 
tab. 6: Medidas de las falanges I del 
dedo II del pie de los restos fósiles 
de las aves rapaces de los niveles 
del Pleistoceno Inferior de la Sima 
del Elefante (TE), Atapuerca. Las 





nº en el 
gráfico
TE7 H23 32,5 17 Haliaeetus albicilla 1
TE7c L28 30 14,5 Aquila cf. heliaca 2
TE9d G27 32 17 Haliaeetus albicilla 3
TE9d G29 (1) 31,1 14 Aquila  cf. heliaca 4
TE9d G29 (2) 31,9 15 Aquila cf. heliaca 5
TE9d H29 31,5 14,5 Aquila cf. heliaca 6
TE9c I26 33 17,5 Haliaeetus albicilla 7
TE9c K29 34,5 18,9 Haliaeetus albicilla 8
TE9a K30 27 12,5 Aquila cf. heliaca 9
TE9b L31 33 18 Haliaeetus albicilla 10
TE10 G27 26,7 13 Aquila cf. heliaca 11
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fig. 6: Diagrama con las medidas de longitud total y anchura proximal de las falanges I del dedo II de Aquila 
y Haliaeetus de los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (TE), Atapuerca, comparadas con 
medidas tomadas en ejemplares actuales (números correspondientes con la Tabla 6). Extraído y modificado de 
Rodríguez-Hidalgo et al., 2018. Medidas expresadas en milímetros. 
una especie común en el Pleistoceno Superior de la península ibérica (Tyrberg, 1998), pero el 
registro de la Sima del Elefante supone el más antiguo de la especie en la misma. 
4.1.5 Orden Gruiformes Bonaparte, 1854
Género Rallus Linnaeus, 1758
Rallus aquaticus Linnaeus, 1758
Material: tE9c: 3 restos (un húmeros completo y dos distales). 
Descripción: húmeros con la morfología típica de lo Rallidae, la epífisis distal es estrecha, el 
proceso flexorio se extiende más distalmente que el cóndilo ventral (Gilbert et al., 1981) el 
final  de la cresta que bordea la impresión del músculo braquial está marcado por un pequeño 
tubérculo (Cohen & Serjeantson, 1996). El tamaño de los restos (longitud total del humero 
39,9mm) y el uso de anatomía comparada han permitido asignar los restos a este taxón (fig. 
7a). 
Hábitat actual y observaciones: el rascón habita áreas de aguas continentales poco profundas, 
con presencia de carrizales (Svensson et al., 2010). El registro más antiguo de la especie procede 
del MN15 del yacimiento húngaro de Csarnóta 2 (Jánossy, 1979). Hasta ahora el registro más 
antiguo de la península ibérica de Rallus aquaticus procedía de otro yacimiento de la sierra de 
Atapuerca, Galería, del Pleistoceno Medio (Sánchez-Marco, 1999a), por lo tanto el registro de 
esta especie en la Sima del Elefante representa el registro más antiguo en la península ibérica.
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Género Gallinula Brisson, 1760
Gallinula chloropus Linnaeus, 1758
Material: tE9c: 1 resto (húmero distal). 
Descripción: Al igual que en el caso anterior la morfología general corresponde con la de la familia 
Rallidae, dentro del orden Gruiformes (fig. 7c). El uso de anatomía comparada ha permitido 
asignar este resto a Gallinula chloropus.
Hábitat actual y observaciones: la polla de agua aparece en zonas cercanas a cuerpos de agua con
densa cobertura vegetal (Svensson et al., 2010). El registro más antiguo de la especie procede del 
MN16 de Bobila Ordis (Mayr & Gregor, 1999).
4.1.6 Orden Charadriiformes Huxley, 1867
Charadriiformes indet. 
Material: tE9a: 1 resto. 
Género Calidris Merrem, 1804
Calidris sp. 
Material: tE9c: 1 resto (carpometacarpo completo). 
Descripción: carpometacarpo con la morfología estrecha y aplanada de los Charadriiformes 
(Cohen & Sergeantson, 1996) (fig. 7d). El uso de la anatomía comparada ha permitido asignar 
el carpometcarpo al género Calidris. 
Hábitat actual y observaciones: los correlimos son aves que suelen habitar cerca de zonas de agua 
(Svesson et al., 2010). El registro más antiguo del género procede del Mioceno de la República 
Checa (Mlíkovský, 2002). En la península ibérica el registro más antiguo procedía del Pleistoceno 
Medio del yacimiento de Galería, también en Atapuerca (Sánchez-Marco, 1999a). Por lo tanto, 
la presencia de Calidris sp. en la Sima del Elefante supone el registro más antiguo del género en la 
península ibérica. 
Género Gallinago Brisson, 1760
Gallinago sp.
Material: tE9c: 1 resto (húmero distal); tE9b: 1 un resto (húmero distal). 
Descripción: húmeros distales con la morfología típica de los Charadriiformes, el proceso 
supracondilar dorsal es prominente, y la fosa braquial es poco profunda (Cohen & Serjeantson, 
1996) (fig. 7b). La talla y la anatomía comparada han permitido asignar los húmeros a al género 
Gallinago. 
Hábitat actual y observaciones: las agachadizas son aves típicas de prados húmedos (Svensson 
et al., 2010). Los primeros registros del género proceden del Mioceno de Hungría (Mlíkovský, 
2002). El registro del género más antiguo de la península procedía del Pleistoceno Medio de 
Atapuerca, en Galería (Sánchez-Marco, 1999a), la identificación del género Gallinago en la Sima 
del Elefante adelanta su presencia en la península hasta el Pleistoceno Inferior. 
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fig. 7: Restos de Gruiformes, Charadriiformes y Columbiformes de los niveles del Pleistoceno Inferior de la 
Sima del Elefante (TE), Atapuerca. a) Rallus aquaticus, húmero izquierdo, vista posterior (TE9c); b) Gallinago 
sp., húmero izquierdo, vista anterior (TE9c); c) Gallinula chloropus, húmero derecho, vista anterior (TE9c); 
d) Calidris sp., carpometacarpo derecho, vista anterior (TE9c). Restos de Columba livia/oenas: e) coracoides 
izquierdo, vista ventral (TE13); f ) húmero derecho, vista posterior (TE10); g) carpometacarpo derecho, vista 
anterior (TE9c); h) tarsomtatarso derecho, vista dorsal (TE13). 
4.1.7 Orden Columbiformes Latham, 1790
Género Columba Linneus, 1758
Columba livia/oenas Gmelin, 1789/Linnaeus, 1758
Material: tE7: 1 resto (húmero distal); tE9d: 1 resto (ulna completa); tE9c: 8 restos 
(coracoides completo, húmero proximal y húmero distal, carpometacarpo completo, 
fragmento de esternón, dos fémures distales y tarsometatarso distal); tE10: 2 restos (humero 
y ulna completos); tE13: 4 restos (coracoides completo, coracoides distal, ulna completa, 
tarsometatarso completo); tE14: 2 restos (carpometacarpo distal y tarsometatarso distal). 
Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 42
CAPÍTULO 2.  Las aves del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (Atapuerca, Burgos, España).
Descripción: Los restos recuperados son morfológicamente similares a los de la familia 
Columbidae (Fick, 1974). En el coracoides la facies articular clavicular forma un gancho en 
vista ventral, y en vista medial el límite del proceso procoracoideo no sobresale más que el límite 
de la facies articular clavicular (fig. 7e). El húmero presenta una epífisis proximal ensanchada, 
con una cresta deltopectoral triangular (fig. 7f). El olecranon en la ulna es recto, sin inflexión 
en el contacto con el cótilo ventral. El lado ventral del hueso metacarpal menor está separado 
del borde de la tróclea carpal en el carpometacarpo, y la parte distal del surco tendineo está 
cerca del espacio intermetacarpal (fig. 7g). En el tarsometatarso la tróclea metatarsal II se 
estrecha medialmente (fig. 7h). Las dimensiones de los restos han permitido asignarlos a 
Columba livia/oenas (Tomek & Bocheński, 2009). 
Hábitat actual y observaciones: Este taxón ya había sido identificado en la Sima del Elefante 
(Sánchez-Marco, 2018a). La paloma bravía (Columba livia) cría en cuevas y acantilados y 
la paloma zurita (Columba oenas) lo hace preferiblemente en zonas arboladas, aunque 
eventualmente también puede hacer uso de acantilados (Svensson et al., 2010). El registro más 
antiguo del género Columba en la península ibérica procede del yacimiento de las Higueruelas 
(Sánchez-Marco, 2009). 
4.1.8 Orden Strigiformes Wagler, 1830
Género Bubo Linnaeus, 1758
Bubo sp.
Material: tE (sin nivel): 8 restos (un tibiotarso proximal y uno distal, dos tarsometatarsos 
distales, dos falanges y dos falanges ungueales). 
Descripción: los restos recuperados corresponden con los de una rapaz nocturna de gran tamaño 
(Bocheński & Tomek, 2009). El tibiotarso no presenta puente supratendineo sobre el canal 
extensorio (fig. 5f), en el tarsometatarso la tróclea metatarsal III tiene una longitud similar a 
la de las otras trócleas (fig. 5g). El tamaño de los restos y el uso de anatomía comparada han 
permitido asignarlos al género Bubo. 
Hábitat actual y observaciones: el búho real reside en áreas de bosque con presencia de 
roquedos y acantilados (Svensson et al., 2010). Una especie extinta de búho ha sido descrita en 
el Pleistoceno Inferior de la península ibérica, en el yacimiento de Cal Guardiola: Bubo ibericus, 
además otra especie diferente está presente en el Pleistoceno Inferior de Italia  (Meijer et al., 
2016). Estas especies están descritas en base a tarsometatarsos completos, y los recuperados 
en la Sima del Elefante son fragmentos distales, lo que hace difícil su comparación. En la 
península ibérica el registro más antiguo hasta ahora del género Bubo procedía de Huéscar 
(Sánchez-Marco, 1989). 
Género Athene Boie, 1822
Athene noctua Scopoli, 1769
Material: tE9: 1 resto (tibiotarso distal); tE9c: 2 restos (tarsometatarso completo y 
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tarsometatarso distal); tE9b: 1 resto (tarsometatarso distal). 
Descripción: los restos recuperados corresponden con los de una rapaz nocturna de pequeño 
tamaño (Bocheński & Tomek, 2009). Sus características son similares a las antes descritas para 
este orden, el tibiotarso no presenta puente supratendineo y en el tarsometatarso la troclea 
del metatarso III tiene una longitud similar a la de las otras trócleas. El uso de anatomía 
comparada ha permitido asignar los restos a Athene noctua (fig. 5k). 
Hábitat actual y observaciones: el mochuelo habita principalmente en áreas abiertas (Svensson 
et al., 2010). En los yacimientos de Atapuerca se ha identificado en el Pleistoceno Medio de 
Galería (Sánchez-Marco, 1999a), su presencia en la Sima del Elefante supone el registro más 
antiguo de la especie en la península ibérica. 
4.1.9 Orden Passeriformes Linnaeus, 1758
Material: tE7: 85 restos; tE9: 2 restos; tE9d: 3 restos; tE9c: 46 restos; tE9b: 5 restos; 
tE9a: 5 restos; tE10: 7 restos; tE11: 3 restos; tE12: 16 restos; tE14: 2 restos. 
Familia Alaudidae Vigors, 1825
Material: tE7: 3 restos (tres humeros proximales)
Descripción: en análisis preliminar de los restos (Núñez-Lahuerta et al., 2016a) los restos 
fueron asignados a Galerida cristata y Lullula arborea, no obstante al revisar el material se ha 
decidido asignar estos restos únicamente a nivel de familia debido a su estado de conservación. 
Los húmeros presentan una fosa neumoanconea bien desarrollada, y una fosa tricipital 
reducida. La fosa neumoanconea está pneumatizada, característica de la familia Alaudidae 
(Jánossy, 1983a). 
Familia Motacillidae Horsfield, 1821
Material: tE7: 2 restos (dos húmeros proximales)
Descripción: En la primera revisión del material estos húmeros proximales se asignaron a 
las especies Anthus campestris y Motacilla cinerea (Núñez-Lahuerta et al., 2016a), al revisar el 
material, debido a su estado de conservación, se ha decido asignar el material simplemente 
a nivel de familia. Los húmeros presentan dos fosas completamente unidas, característica de 
varios grupos de paseriformes (Fringillidae, Motacillidae, Prunellidae, Remizidae, Aegithalidae) 
(Jánossy, 1983a). El tamaño y la morfología de los restos permite asignarlos a la familia 
Motacillidae.
Familia Turdidae Rafinesque, 1815
Género Turdus Linnaeus, 1758
Turdus sp.
Material: tE7: 6 restos (6 húmeros proximales); tE9c: 1 resto (húmero completo); tE9b: 1 
resto (húmero completo); tE12: 2 restos (dos húmeros proximales); tE13: 1 resto (húmero 
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completo). 
Decripción: humeros con una barra medial reducida, que no separa por completo las dos fosas 
(Jánossy, 1983a). El tamaño de los restos permite asignarlos al género Turdus. No obstante 
asignar métricamente los restos a una de las especies de Turdus no ha sido posible, debido a su 
alto grado de solapamiento en el tamaño (Wójcik, 2002).
Hábitat actual y observaciones: los túrdidos son aves que aparecen generalmente en áreas 
arboladas o de bosque (Svensson et al., 2010). Los registros más antiguos del género Turdus 
proceden del Mioceno de Hungría (Mlíkovský, 2002). 
Familia Muscicapidae Flemming, 1822
Material: tE7: 1 resto (húmero proximal).
Descripción: este fragmento de húmero fue asignado en un primer análisis a Muscicapa sp. 
(Núñez-Lahuerta et al., 2016a), pero debido a su estado de conservación se ha decidido dejar 
la asignación a nivel de familia. El húmero presenta las dos fosas bien desarrolladas separadas 
por la barra medial. La fosa tricipitales menos profunda que la fosa neumoanconea (Jánossy, 
1983a). 
Familia Paridae Vigors, 1825
Material: tE9c: 2 restos (dos húmeros proximales). 
Descripción: los húmeros presentan las dos fosas bien desarrolladas, presentando la tricipital 
pneumatización, separadas por la barra medial (Jánossy, 1983a). 
Familia Corvidae Leach, 1820
Material: tE7: 17 restos; tE9: 3 restos; tE9d: 19 restos; tE9c: 311 restos; tE9a: 6 restos; 
tE10: 6 restos; tE12: 1 resto; tE13: 1 resto.
COR SCA RAD HUM ULN CMC FEM TBT TMT MAN VER PDA PEL STE FAL F.UN CUA FUR
tE7 19 7 2 35 45 22 19 23 19 10 5 5 1 1 3 1 1
tE9 7 6 1 9 10 20 10 13 11 6 1 1 6 7 5
tE9e 5 1 2 2 6 3 2 2 1 1
tE9d 23 6 8 41 69 53 32 29 36 4 6 10 3 4
tE9c 475 236 114 614 1223 893 671 673 939 15 322 143 41 39 203 147 87 33
tE9b 11 1 12 35 17 12 16 18 2 3 2 6
tE9a 26 3 1 18 35 28 16 24 34 13 4 4 6 5 2
tE10 7 6 3 6 14 8 3 15 19 3 3 3 5 2
tE11 1 3 5 1 3 2 3 1 2 1 1 1
tE12 10 4 1 13 29 16 12 13 15 3 3 2 2 3 1
tE13 2 2 2 1 1 2 1
tE16 2 1
tab. 7: Restos de Corvus cf. pliocaenus recuperados en cada uno de los niveles del Pleistoceno Inferior de la 
Sima del Elefante (TE), Atapuerca. Expresados en número de restos identificados.  COR: coracoides, SCA: 
escápula, RAD: radio, HUM: húmero, ULN: ulna, CMC: carpometacarpo, FEM: fémur, TBT: tibiotarso, TMT: 
tarsometatarso, CRA: cráneo, MAN: mandíbula, VER: vértebra, PDA: falange alular, PEL: pelvis, STE: esternón, 
FAL: falange, F.UN: falange ungueal, CUA: cuadrado, FUR: fúrcula.
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Género Corvus Linnaeus, 1758
Corvus pliocaenus (Portis, 1889)
Corvus cf. pliocaenus 
Material: tE7: 218 restos; tE9: 113 restos; tE9e: 25 restos; tE9d: 324 restos; tE9c: 6868 
restos. tE9b: 135 restos; tE9a: 219 restos; tE10: 97 restos; tE11: 24 restos; tE12: 127 
restos; tE13: 11 restos; tE16: 3 restos. (tab. 7).
Descripción: En un primer análisis del material se asignó parte de los restos del nivel TE7 a 
las especies Corvus frugilegus,  Corvus frugilegus/corone y Corvus corax antecorax debido a su 
tamaño (Núñez-Lahuerta et al., 2016a), un estudio profundo de todo el material de la serie ha 
permitido ver que se trata de restos de un mismo taxón, Corvus cf. pliocaenus. 
 Se trata de un córvido de talla grande, menor que C. corax antecorax y mayor que C. 
corone y C. frugilegus, con un tarsometatarso inusualmente largo (fig. 8). El tamaño medio de 
los restos es similar en general a los descritos en Pirro Nord (Bedetti & Pavia, 2013) y Cava 
Sud (Pavia & Bedetti, 2013) de la especie C. pliocaenus del Pleistoceno Inferior de Italia. No 
obstante la ausencia de un tarsometatarso completo en estos yacimientos impide la asignación 
completa de los restos de la Sima del Elefante a esta especie. Una descripción detallada de los 
cuervos de la Sima del Elefante se presenta en el Capítulo 3. 
Hábitat actual y observaciones: El primer registro de  Corvus pliocaenus procede del Pleistoceno 
Inferior italiano de Valdarno (Portis, 1889), posteriormente se describió una subespecie en 
Francia (Mourer-Chauviré, 1975), Corvus pliocaenus janossy. La especie fue puesta en sinonimia 
con Corvus corone, por razones únicamente de tamaño (Mlíkovský, 2002), pero recientemente 
se ha descrito material perteneciente a Corvus pliocaenus en Italia, reforzando la validez de la 
especie (Bedetti & Pavia, 2013; Pavia & Bedetti, 2013). El registro de Corvus pliocaenus en 
Elefante supone el primer y único registro de la especie en la península ibérica. Un análisis más 
detallado del registro de la especie se presenta en el Capítulo 3. 
fig. 8: Restos de Passeriformes de los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (TE), Atapuerca. 
Corvus cf. pliocaenus: a) coracoides derecho, vista ventral (TE9c); b) húmero izquierdo, vista posterior (TE9c); c) 
ulna izquierda, vista ventral (TE9c); d) carpometacarpo izquierdo, vista posterior (TE9c); e) fémur izquierdo, vista 
posterior (TE9c); f ) tarsometatarso izquierdo, vista dorsal (TE9c); g) Coccothraustes coccotrahustes, mandíbula, 
vista inferior (TE9c). 
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4.2 Tafonomía
 La mayor parte de los restos recuperados en la Sima del Elefante están fracturados, pero 
estas fracturas se producen durante la excavación y extracción de los mismos, debido al cambio 
de las condiciones y a la naturaleza frágil, que dificulta en muy alto grado la recuperación 
óptima de los mismos (Huguet, 2007). La mayor parte de los restos de ave aparecen completos 
en el yacimiento, incluso en conexión o semiconexión anatómica (fig. 9). Por esta razón 
fig. 9: Restos de Haliaeetus albicilla en el nivel TE7 en la 
Sima del Elefante en semiconexión anatómica. Fotografía 
de Xosé Pedro Rodríguez del Equipo de Investigación de 
Atapuerca.
los parámetros de proporciones entre 
elementos completos y fracturados no ha 
sido aplicado, y se ha calculado el número 
mínimo de elementos para cada elemento 
de cada taxón a la hora de aplicar los 
ratios de elementos del ala vs elementos 
de la pata, elementos distales vs elementos 
proximales y elementos del esqueleto axial 
vs elementos del esqueleto apendicular.  
 Dentro de los córvidos solo un 
taxón de ha sido identificado a nivel de 
especie, Corvus cf. pliocaenus. Muchos 
restos han sido asignados a Corvidae 
indet., ya que debido a la problemática de 
recuperación descrita en el anterior párrafo. 
Debido a que el único taxón identificado 
es Corvus cf. pliocaenus y los restos que no 
han sido asignados a nivel de especie tienen 
un tamaño similar podemos afirmar que 
probablemente los restos de córvidos no 
asignados a ninguna especie pertenezcan 
a Corvus cf. pliocaenus. Por ello a la hora 
de realizar los análisis tafonómicos se les a 
Familia Fringillidae Leach, 1820
Género Coccothraustes Brisson, 1760
Coccothraustes coccothraustes Linnaeus, 1758
Material: tE9c: 1 resto (mandíbula). 
Descripción: mandíbula robusta, con fenestra mandibular y un perfil muy característico, 
descrito por Moreno (1985) (fig. 8g). 
Hábitat actual y observaciones: el picogordo es un ave típica de bosques maduros (Svensson et 
al., 2010). Su registro más antiguo procede del yacimiento de la Pedrera de s´Onix (Alcover et 
al., 1981). En la península su aparición en la Sima del Elefante supone el registro más antiguo. 
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fig.10: Abundancia relativa de los grupos de aves presentes en los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del 
Elefante (TE), Atapuerca. a) Abundancia relativa de los córvidos respecto a todos los demás grupos de aves en 
los diferentes niveles analizados; b) abundancia relativa de los grupos de aves sin la representación de los córvidos 
a lo largo de los niveles analizados. El grupo “rapaces diurnas” incluye a los Accipitriformes y Falconiformes, el 
grupo “Passeriformes” incluye a todos los paseriformes no córvidos.
tratado como un solo grupo. 
 Los córvidos son con mucha diferencia el grupo más abundante en la secuencia de la 
Sima del Elefante, llegando a representar el 94% de los restos en el subnivel TE9c (fig. 10a). 
En TE16 representan el 100% y sólo están ausentes en las unidades TE14 y TE15, aunque 
en estos tres niveles superiores el número de restos de ave recuperados es muy bajo  (menos 
de 10 restos), y por ello no se pueden extraer conclusiones al respecto de la diversidad de la 
asociación o al origen de la acumulación.  
 El siguiente grupo en abundancia son las rapaces diurnas (Accipitriformes y 
Falconiformes), seguido de las Columbiformes (fig. 10b). Tanto los córvidos como los 
Columbiformes tienden a formar colonias en cavidades y las aves rapaces también tienden a 
anidar en zonas de acantilados, esta puede ser una de las razones de que sean tan abundantes 
en la asociación. 
 Algunos de los restos presentan pátinas negras producidas por la precipitación de 
óxidos de manganeso (fig. 11c), proceso relacionado con la presencia de humedad en la 
cueva (Courty et al., 1989). No se han encontrado marcas de corte en restos de aves durante 
el desarrollo de este trabajo, pero la presencia de las mismas sí está registrada en el nivel TE9 
(Huguet, 2007). Aisladamente (en menos del 10% de los restos) se han hallado en los restos 
de ave marcas producidas por la acción de depredadores, bien por mordiscos de carnívoro o 
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fig. 11: Observaciones tafonomicas y patologías en los restos fósiles de Aves de los niveles del Pleistoceno Inferior 
de la Sima del Elefante (TE), Atapuerca. a) Coracoides de rapaz con una punción producida por un mordisco o 
picotazo; b) fémur proximal de cuervo con marcas indeterminadas; c) ulna distal de cuervo con pátina negra de 
óxidos de manganeso; d) marcas de roedores sobre huesos largos de ave, y sobre una ulna proximal de pigargo; 
e) tarsometatarso de cuervo posiblemente afectado por polidactilia; f ) falanges con recrecimientos anómalos de 
hueso (junto a una falange no patológica). La escala representa 1cm en todos los casos.
picotazos de rapaces (fig. 11a). También en un escaso porcentaje de la muestra (inferior al 
10%) aparecen marcas producidas por roedores (fig. 11d), afectando tanto a restos pequeños, 
probablemente pertenecientes a cuervos, como a restos más grandes pertenecientes a Haliaeetus 
albicilla. Por último se ha identificado la presencia de estrías finas sobre las diáfisis de algunos 
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fig. 12: Resultados de los análisis de la relación entre los elementos de las alas y los elementos de las patas en los 
niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (TE), Atapuerca. T-todos, C-córvidos, O-otros (incluye 
todos los restos menos los córvidos). Extraído y modificado de Bocheński, 2005; datos de Laroulandie, 2000, 
2002; Bocheński et al., 1993, 1998, 1999; Bocheński & Nekrasov, 2001; Bocheński & Tomek, 1994; Bocheński 
& Tornberg, 2003; Mlíkovský, 1996b; Bramwell et al., 1987. 
huesos, su presencia ha sido citada ya en el yacimiento en la tesis de Huguet (2007) y su origen 
es desconocido (fig. 11b).
 Han sido identificados restos afectados por patologías. Tres falanges presentan 
crecimientos anómalos de hueso (fig. 11f) y se ha hallado un tarsometatarso distal de cuervo 
que podría estar afectado por polidactilia (fig. 11e), patología relacionada con momentos de 
estrés durante el desarrollo del embrión o con la presencia de mutaciones en los progenitores 
(Crosta et al., 2002).
 Los análisis de proporciones entre grupos de elementos se han realizado por un 
lado contabilizando los elementos de todas las aves recuperadas y por otro contabilizando 
únicamente los cuervos. Cuando el número de restos lo ha permitido se han analizado también 
los restos de todas las aves menos los córvidos por separado, aunque estos son relativamente 
escasos en la secuencia. El objetivo de la repetición del análisis es observar posibles diferencias 
en el origen de la acumulación de los diferentes grupos.
 El análisis de elementos de las alas (húmeros, ulnas y carpometacarpos) vs elementos 
de las patas (fémures, tibiotarsos y tarsometatarsos) (Ericson, 1987) refleja diferencias entre 
los diferentes niveles de la Sima del Elefante, pero no hay diferencias significativas entre los 
diferentes grupos (fig. 12). En los niveles TE7,  TE9b, TE9c, TE9d y TE12 los elementos 
de las alas predominan ligeramente sobre los de las patas, aunque estos no dominan de forma 
clara (no aparecen nunca en un porcentaje superior al 65%). Estos valores serían compatibles 
con la acumulación de egagrópilas de búho real y de restos no ingeridos de águila real. En 
el caso de los niveles TE9a y TE10 dominan ligeramente los elementos de las patas, aunque 
también aparecen en un porcentaje muy similar a los elementos de las alas (fig. 12). Estos 
valores serían similares a los relacionados con la acumulación de egagrópilas de águila imperial.
 En el caso de los elementos proximales (escápulas, coracoides, húmeros, fémures 
y tibiotarsos) y los elementos distales (ulnas, radios, carpometacarpos y tarsometatarsos) 
(Bocheński & Nekrasov, 2001) los resultados no reflejan grandes diferencias entre los grupos, 
salvo en el caso del nivel TE9c, donde si se observa una importante diferencia entre el resultado 
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fig. 13: Resultados de los análisis de la relación entre los elementos proximales y los elementos distales en 
los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (TE), Atapuerca. E-egagrópilas, S-subfósil, NI-no 
ingeridos, T-todos, C-córvidos, O-otros (incluye todos los restos menos los córvidos). Extraído y modificado de 
Bocheński, 2005; datos de Bocheński et al., 1993, 1997, 1998, 1999; Bocheński & Nekrasov, 2001; Bocheński 
& Tomek, 1994; Bocheński & Tornberg 2003; Mlíkovský, 1996b; Bramwell et al., 1987.
 En el caso de la proporción entre elementos del esqueleto axial y el esqueleto apendicular 
no se observan diferencias clara entre ninguno de los niveles de la secuencia, ni entre diferentes 
grupos (fig. 14). En todos ellos la proporción de elementos del esqueleto apendicular es 
claramente superior a los elementos del esqueleto axial. Estos valores son compatibles con 
la acumulación de egagrópilas  de rapaces nocturnas, halcones y águila imperial (Bocheński, 
2005). No obstante es importante tener en cuenta que el análisis de los restos recuperados 
mediante lavado tamizado está en curso, y estos valores podrían estar relacionados con un 
sesgo metodológico, ya que restos de menor tamaño como las vértebras podrían encontrarse 
en una proporción mucho mayor durante el proceso de triado. 
 La acumulación de aves en la Sima del Elefante parece tener un origen variado, 
probablemente con varios agentes acumuladores, como halcones, águilas y rapaces nocturnas 
actuando en el ecosistema. La acción de rapaces diurnas, probablemente águilas ya había sido 
apuntada por Huguet (2007). La asociación de aves rapaces presentes en  la Sima del Elefante 
es congruente con estos resultados. 
 Por otro lado la grandísima abundancia de los córvidos y su preservación podrían 
apuntar a la presencia de colonias de cría en la misma o en las cercanías, ya que no se observan 
prácticamente modificaciones en los restos y pueden aparecer en conexión o semiconexión 
anatómica (fig. 9) (Laroulandie, 2010). Son aves carroñeras pero también cazadoras activas, 
pudiendo predar prácticamente sobre todos los tipos de vertebrados, incluyendo otras aves. 
Aunque no hay trabajos donde se analice el estado de conservación de los restos de aves en 
egagrópilas o restos no ingeridos de cuervo no se puede descartar que parte de la acumulación 
de los restos de córvidos y no córvidos (fig. 13). 
 En todos los niveles la proporción entre elementos proximales y distales se acerca 
mucho al 50%-50%, valores compatibles con una acumulación del grupo I (Bocheński, 2005), 
que incluye egagrópilas de halcones y de águila imperial. La única señal que se sale de esta 
norma es la de los no córvidos del nivel TE9c, donde la proporción de elementos proximales 
es claramente superior a la de elementos distales, siendo compatible con la acumulación de 
restos no ingeridos por parte tanto de rapaces nocturnas  como diurnas. 
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fig. 14: Resultados de los análisis de la relación entre los elementos del esqueleto axial y el esqueleto apendicular 
en los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante  (TE), Atapuerca. T-todos, C-córvidos, O-otros 
(incluye todos los restos menos los córvidos). Extraído y modificado de Bocheński, 2005; datos de Laroulandie, 
2000, 2002; Bocheński et al., 1993, 1998, 1997, 1999; Bocheński & Nekrasov, 2001; Bocheński & Tomek, 
1994; Bocheński & Tornberg, 2003; Mlíkovský, 1996b; Bramwell et al., 1987.
de aves pueda ser debida a la acción de los cuervos. 
 El origen tafonómico de otros grupos abundantes en la asociación de la Sima del 
Elefante es variado. En el caso de los anfibios y reptiles parece que la acumulación se debe 
prinicpalmente a su muerte dentro de la cueva (Blain et al., 2010). La acumulación de los 
quirópteros tiene el mismo origen, debiéndose a la muerte de  murciélagos de forma natural 
dentro de la cueva que habitaban (Galan et al., 2016a). 
 Los demás pequeños mamíferos presentan un origen distinto, el culpable de la 
acumulación en el nivel TE9 parece ser Strix aluco (interactuando en ocasiones con otros 
predadores) (Bennàsar et al., 2016). En el nivel TE10 el responsable sería de nuevo Strix aluco, 
mientras que en los niveles TE11 y TE12 el responsable sería Bubo bubo (Bennàsar, 2010). 
En general la asociación faunística de la Sima del Elefante es congruente con la acción de 
las rapaces presentes (los abundantes conejos podrían haber sido acumulados por el águila 
imperial, entre otros, y los peces por el pigargo). En este punto sería importante de nuevo 
tener en cuenta a los cuervos como posibles acumuladores de microfauna ya que se trata de 
su predador potencial más abundante de la Sima del Elefante. Egagrópilas de cuervo grande 
(Corvus corax) con micromamíferos si han sido analizadas tafonómicamente (Laudet & 
Selva, 2005). Los resultados reflejan que el cuervo grande quedaría dentro de las categorías 
1 a 3 de Andrews (1990), es decir, que el patrón de señales que dejan sobre los restos de 
microvertebrados es similar al dejado por rapaces nocturnas (Laudet & Selva, 2005), grupo 
considerado responsable de la acumulación de la microfauna en los niveles inferiores de la 
Sima del Elefante. Por ello sería interesante barajar en futuros análisis de tafonomía sobre 
pequeños mamíferos en este yacimiento al cuervo como potencial predador. 
 La presencia de grupos de aves nidificando en la cueva o sus cercanías se refleja en la 
presencia de cáscaras de huevos, el análisis de las mismas permitirá conocer que grupo o grupos 
nidificaban en las cercanías u ocupaban la Sima del Elefante.
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tab. 8: Preferencias de hábitat para cada taxón utilizado en la ponderación de hábitats. 
 Al igual que ocurre con los quirópteros los resultados de la ponderación de hábitats 
reflejan también la presencia de bosques  de forma más abundante que en los resultados para 
herpetofauna y micromamíferos (fig. 15). En el caso de los quirópteros la razón de esta 
diferencia es, en primer lugar, que al ser los bosques las principales áreas de forrajeo de los 
murciélagos europeos este hábitat aparece sobrerrepresentado en este tipo de análisis, y en 
segundo lugar a que la asociación de quirópteros no es una representación proporcional de la 
paleocomunidad, al ser mucho más abundantes los murciélagos de cueva que murieron dentro 
de la cavidad, y que presentan una gran preferencia por las áreas boscosas (Galán et al., 2016a). 
 En el caso de las aves la sobrerepresentación de las áreas boscosas podría tener una 
razón similar, al ser el cuervo el taxón más abundante en casi todos los niveles (llegando 
a representar más del 90% de la asociación en el TE9c por ejemplo). Al cuervo se le han 
aplicado unos valores para la ponderación de hábitats similares a los que tendría la especie 
actual Corvus corax. Esta especie a pesar de preferir áreas boscosas y de roquedo es capaz de 
ocupar prácticamente cualquier hábitat. Además la relación filogenética del córvido grande 
la Sima del Elefante con la especie actual Corvus corax es tentativa. Otras especies de grandes 
4.3 Reconstrucción paleoambiental
 La asociación de aves identificada en los niveles inferiores de la Sima del Elefante  refleja 
la presencia de cuerpos de agua cercanos a la cueva, al igual que ocurre con otros vertebrados 
analizados en los mismos niveles. Destaca la presencia de aves fuertemente relacionadas con el 
agua en prácticamente todos los niveles analizados (por ejemplo Anseriformes, Charadriiformes 
o Haliaeetus albicilla). Esta presencia de agua queda reflejada también por la presencia de 
mamíferos fuertemente asociados a este medio, como hipopótamos (Rosas et al., 2004) y 
castores (Cuenca-Bescós et al., 2017) entre otros. 
 El método de Ponderación de Hábitats (Evans et al., 1981; Andrews, 2006) ha sido 
aplicado a las asociaciones de aves de los niveles analizados.  Los valores otorgados a cada 
especie se reflejan en la tabla 8.
od oH Wo ro Wa
Anas  sp. 1
Aquila cf. heliaca 0,5 0,5
Haliaeetus albicilla 0,2 0,1 0,7
Falco peregrinus 0,8 0,2
Falco tinnunculus 0,8 0,2
Gallinago sp. 0,3 0,7
Gallinula chlorpus 0,1 0,9
Rallus aquaticus 0,1 0,9
Bonasa sp. 1
Coturnix coturnix 1
Athene noctua 0,5 0,5
Coccothraustes coccotrhaustes 1
Corvus cf. pliocaenus 0,7 0,3
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córvidos, como Corvus frugilegus tienen preferencia por áreas más abiertas (Svensson et al., 
2010).  
 Los resultados del nivel TE7 reflejan un dominio de las zonas boscosas, por encima de 
la presencia de zonas abiertas y áridas, y algo de agua. Sólo los quirópteros han sido analizados 
en el nivel TE7, proporcionando unos datos muy similares en proporción de bosque y áreas 
abiertas áridas. Ninguna de las especies identificadas de quiróptero presencia preferencias por 
hábitats acuáticos (Galán et al., 2016a). 
 El nivel TE8 no ha proporcionado restos de aves, y el nivel TE9d no había sido 
analizado en otros trabajos. Presenta unas proporciones muy similares a las del nivel TE7. El 
nivel TE9c es el más rico en restos de fauna de todo el yacimiento (Huguet, 2007). Refleja 
un pequeño aumento en la proporción de bosque, a costa de las zonas de agua. Esto se debe 
seguramente a la altísima proporción de cuervo, ya que es el nivel en el que aparece más 
diversidad de taxones relacionados con zonas acuáticas. Hacia el TE9b se observa un pequeño 
descenso en la proporción de bosques que puede verse también en los casos de la herpetofauna 
y los micromamíferos, no así en los quirópteros. En el TE9a se observa una recuperación de 
los bosques, pero desaparece la señal del agua, en este subnivel no se ha registrado la presencia 
de Haliaeetus albicilla. En el TE9a+ se recupera la señal del agua, que aumenta también en el 
caso de la herpetofauna y los micromamíferos. 
fig. 15: Resultados de los análisis de ponderación de hábitats en faunas de los niveles del Pleistoceno Inferior de 
la Sima del Elefante (TE), Atapuerca. Datos de herpetofauna y micromamíferos extraídos de Rodríguez et al., 
2011, datos de quirópteros extraídos de Galán et al., 2016a.
 En el nivel 10 la asociación apunta hacia un medio más árido que en TE9a+, con más 
zonas abiertas secas.  Esto ocurre también en herpetofauna y micromamíferos. La herpetofauna 
refleja la presencia de aún más zonas áridas en el TE11, pero esta evolución no se obervan ni 
en los micromamíferos ni en las aves, donde se reduce la proporción de las mismas. Lo que si 
se observa en las aves es la desaparición de la señal de los cuerpos de agua. 
 En los niveles TE12, TE13 y TE14 la asociación de aves refleja un aumento gradual 
de la aridez en la secuencia, este aumento no se observa de forma tan clara en ninguno de los 
demás grupos. Los datos obtenidos mediante palinomorfos apuntan también en esta dirección. 
Con unas condiciones más húmedas entre los niveles TE7 y TE10, y un aumento de la aridez 
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en los niveles superiores (Expósito et al., 2017).
 Las diferencias en los resultados de la ponderación de hábitats entre los distintos 
grupos  puede deberse a diferentes factores. En primer lugar al origen de la acumulación, que 
puede provocar sesgos en favor de alguno de los taxones, sobredimensionando la señal que este 
proporciona sobre la del resto de la asociación (Andrews, 2006). También es necesario tener 
en cuenta el rango de movimiento que tienen los diferentes grupos, en el caso de las aves y los 
murciélagos el área que pueden cubrir durante una jornada para alimentarse es muy superior 
a la que puede cubrir la herpetofauna u otros pequeños mamíferos, aunque también podrían 
haber sido cazados por los acumuladores en zonas lejanas a la de depósito.
5. CONCLUSIONES
 Este trabajo añade nuevos datos a lo que se conocía de las asociaciones de aves del 
Pleistoceno Inferior de la península ibérica, concretamente al conocimiento de la Sima del 
Elefante, en la Sierra de Atapuerca. 9553 restos de treinta y un taxones de aves han sido 
identificados en este trabajo. Los restos proceden de los niveles TE7, TE9, TE10, TE11, TE12, 
TE13, TE14 y TE16  y de muestras sin nivel adscrito, todo ello correspondiente al Pleistoceno 
Inferior. Los taxones identificados son: Aves indet., Anseriformes indet., Anas sp., Galliformes 
indet., Palaeocryptonyx donnezani, Bonasa sp.,  Coturnix coturnix, Accipitridae indet., Halieetus 
albicilla, Aquila sp., Aquila cf. heliaca, Falco sp., Falco peregrinus, Falco tinnunculus, Rallus 
aquaticus, Gallinula chloropus, Charadriiformes indet., Calidris sp., Gallinago sp., Columba 
livia/oenas, Bubo sp., Athene noctua, Passeriformes indet., Alaudidae indet., Motacillidae 
indet., Turdus sp., Musciapidae indet., Paridae indet., Corvidae indet., Corvus cf. pliocaenus, 
y Coccotrhaustes coccothraustes. La presencia de algunas de estas especies ya había sido citada 
en el material analizado por otros autores, y por análisis previos de parte del material aquí 
presentado. 
 La presencia de varias especies en la Sima del Elefante representa su registro más 
antiguo en la península ibérica, es el caso de Haliaeetus albicilla, Falco tinnunculus, Rallus 
aquaticus, Calidris sp., Gallinago sp., Athene noctua, Corvus cf. pliocaenus y Coccothraustes 
coccothraustes. Se trata también del registro más antiguo de águila imperial en la península, 
previo a la separación de las poblaciones oriental (Aquila heliaca) e ibérica (Aquila adalberti). 
Además, los materiales de la Sima del Elefante representan también el registro más antiguo de 
grévol (Bonasa) en el mundo. 
 El análisis tafonómico refleja un origen mixto para la acumulación de los restos de 
aves fósiles en la Sima del Elefante. Por un lado los restos de las especies de Aves con menor 
representación numérica pudieron ser resultado de la predación y posible acumulación por 
alguna de las aves rapaces que aparecen también registradas en la asociación, sin descartar 
tampoco al cuervo como posible agente acumulador de aves. Por otro lado las aves rapaces 
y los cuervos, que aparecen en semiconexión anatómica en el yacimiento y prácticamente 
sin modificaciones en sus restos, indican que podrían enecontrarse ocupando la cueva en 
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el momento de su muerte y sus restos quedaron enterrados rápidamente. Es posible que el 
análisis de las cáscaras de huevo recuperadas en el yacimiento pueda arrojar luz sobre este 
asunto. Destaca el cuervo, Corvus cf. pliocaenus, sobre el resto de grupos, que representa el 
90% de la asociación. 
 En cuanto a la reconstrucción paleoambiental los resultados obtenidos con las aves 
son ligeramente diferentes a los obtenidos con otros grupos. Refleja un paisaje principalmente 
formado por cuerpos de agua, áreas boscosas y áreas abiertas secas. No obstante es necesario 
tener en cuenta que el área representada por cada uno de los grupos analizados es diferente. En 
general la asociación de aves de la Sima del Elefante refleja una tendencia hacia paisajes mas 




Corvus cf. pliocaenus en el Pleistoceno 
Inferior de la Sima del Elefante (Atapuerca) 
 En los niveles del Pleistoceno Inferior del  yacimiento de la Sima del Elefante (TE), en 
Atapuerca, Burgos se han recuperado 8164 restos de cuervo. Los restos recuperados en todos los 
niveles comparten los caracteres morfológicos y biométricos, pero unicamente en el nivel TE9c se ha 
recuperado un número de restos suficientemente grande como para realizar un análisis profundo. En 
el Capítulo 3 se ha llevado a cabo un análisis biométrico de los restos de cuervo del nivel TE9c, que 
se ha asignado al taxón Corvus cf. pliocaenus. Se trata de un cuervo de tamaño grande, similar al de 
otras especies descritas en el Pleistoceno Inferior y Medio europeo, menor que Corvus corax y mayor 
que Corvus corone. El análisis osteologico revela que se trata de una especie distinta  a Corvus corax 
antecorax y Corvus pliocaenus janossy, y que es similar a Corvus pliocaenus.  La asignación a este taxón 
no se ha podido realizar de forma completa, ya que no hay datos de tarsometatarsos completos de C. 
pliocaenus, y es este elemento el que presenta unas proporciones que diferencian mas claramente a los 
cuervos de la Sima del Elefante de C.c. antecorax y C. p. janossy. Estas diferencias en las proporciones 
de los tarsometatarsos pueden deberse a distintas adaptaciones al medio.
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1. INTRODUCCIÓN
1.1 El yacimiento de la Sima del Elefante
 La Sima del Elefante se encuentra dentro del complejo de yacimientos de la Sierra 
de Atapuerca (Burgos, España) (fig. 1), conocidos internacionalmente por su completo 
registro del Cuaternario, tanto arqueológico como paleontológico (Carbonell et al., 1995, 
2008; López-García et al., 2010; Rodríguez et al., 2011; Arsuaga et al., 2014; Cuenca-Bescós 
et al., 2015, 2016; Huguet et al., 2017; entre muchos otros). Este complejo de yacimientos 
aparece en el sistema kárstico de las Torcas, desarrollado sobre un macizo carbonatado de rocas 
cretácicas (Ortega et al., 2013). Los niveles inferiores de la Sima del Elefante contienen los 
fósiles más antiguos de Atapuerca. Presenta un relleno de 25 metros, dividido en 16 unidades 
(de TE7 a TE21) (Carbonell et al., 2008) (fig. 2). Una descripción detallada del yacimiento 
se presenta en el Capítulo 2. 
fig. 1: Contexto geográfico de los yacimientos de la Sierra de Atapuerca. a) Situación geográfica de los yacimientos 
de la Sierra de Atapuerca; b) plano esquemático del sistema kárstico de Atapuerca. Modificado de Ortega et al., 
2013.
 En este trabajo se describen los restos de cuervo grande recuperados en los niveles 
inferiores de la Sima del Elefante, en los niveles TE7, TE9, TE10, TE11, TE12 y TE13 
pertenecientes a la Unidad Roja Inferior (llamada TELRU por sus siglas en inglés, Trinchera 
Elefante Lower Red Unit); y TE16, perteneciente la Unidad Roja Superior (TEURU). La edad 
de estos materiales recoge el intervalo entre 1.5 y  0.9 Ma (millones de años) (Cuenca-Bescós 
et al., 2015). El subnivel TE9c ha revelado la asociación más numerosa de cuervos grandes 
de la secuencia, y ha sido datado mediante bioestratigrafía, paleomagnetismo e isótopos 
cosmogénicos con una edad de entre 1.3 y 1.1 Ma (Huguet et al., 2017).
 La asociación faunística identificada en la Sima del Elefante también aporta información 
cronológica. Aparecen taxones típicos del Plio-Pleistoceno y del Pleistoceno Inferior, además 
los micromamíferos son primitivos respecto a los de otros yacimientos datados entre 1 y 0.6 
Ma. La morfología del primer molar de los Allophaiomys recuperados en la Sima del Elefante 
es similar a la de yacimientos como Fuente Nueva 3 o Pirro Nord (Carbonell et al., 2008). 
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fig. 2: Columna estratigráfica sintética de la sección centro-norte de la Sima del Elefante. Las siluetas marcan 
los niveles en los que se han recuperado restos de cuervo. NISP: número de restos; NMI: número mínimo de 
individuos. Modificado de Carbonell et al., 2008. Dataciones de López-García et al., 2011; Arnold & Demuro, 
2015; Cuenca-Bescós et al., 2015.
1.2 Las especies del género Corvus en el Pleistoceno Inferior y Medio de 
Europa
 Durante el Pleistoceno Inferior y Medio han sido identificadas varias especies de cuervo 
1.1.1 Restos de aves en la Sima del Elefante
 La asociación de aves de la Sima del Elefante ha sido analizada en el Capítulo 2 de 
esta tesis. Se han analizado 9553 restos correspondientes a 31 taxones diferentes. Estos restos 
proceden de los niveles TE7, TE9, TE10, TE11, TE12, TE14, TE16 y de muestras sin nivel 
adscrito, todo ello correspondiente al Pleistoceno Inferior (fig. 2). Destaca en esta asociación 
la gran abundancia de restos de cuervo (8164), representando el  85% del total de restos de 
aves del yacimiento. Los cuervos aparecen en semiconexión anatómica en el yacimiento y 
prácticamente no presentan modificaciones, por lo que la hipótesis del origen de la acumulación 
es que se encontrasen ocupando el interior de la cueva en el momento de su muerte y sus restos 
quedasen enterrados rápidamente. A pesar de ello, la naturaleza del sedimento arcilloso junto 
con la delicadeza de los restos de ave hace que su extracción sea muy complicada, y que la 
mayor parte de los restos se fragmente durante las excavaciones. 
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fig. 3: Resumen de la distribución temporal de las distintas especies de cuervo grande identificadas en Europa 
durante el Pleistoceno. En gris las localidades en las que el taxón se ha identificado como cf. o aff. La banda gris 
marca el rango temporal cubierto por el material de la Sima del Elefante analizado en este trabajo. Datos de 
Mlíkovský, 2002; Mourer-Chauviré, 2004; Pavia & Bedetti, 2013.
grande en Europa. Algunas de esas especies fueron identificadas en base a pocos restos, como 
Corvus fossilis (Giebel, 1847), Corvus betfianus (Kretzoi, 1962), Corvus hungaricus (Lambrecht, 
1915), Corvus pliocaenus (Portis, 1889) o Corvus praecorax (Deperet, 1892). La validez de 
estas especies ha sido puesta en duda, y algunas de ellas han sido sinonimizadas con especies 
consideradas válidas (Brodkorb, 1978; Mlíkovský, 2002). Otras especies se describieron en 
base a una cantidad de material más representativo, como es el caso de Corvus corax antecorax 
(Mourer-Chauviré, 1975), descrito inicialmente como Corvus antecorax y más tarde incluido 
como subespecie de Corvus corax. También es el caso de Corvus pliocaenus, descrita inicialmente 
en torno a un solo elemento por Portis (1889), pero a la que se ha añadido material de diversas 
localidades del Pleistoceno Inferior de Italia (Bedetti & Pavia, 2013; Pavia & Bedetti, 2013) 
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dando validez a la especie. Una subespecie de Corvus pliocaenus, Corvus pliocaenus janossy, 
fue descrita por Mourer-Chauviré (1975) con material procedente del Pleistoceno Medio de 
Francia.  Todas estas especies y subespecies reflejan o bien una compleja diversidad de cuervos 
en el Pleistoceno Inferior y Medio de Europa, o bien una complejidad taxonómica irreal 
provocada por la escasez de material  (fig. 3).
2. MATERIAL Y MÉTODOS
 En este trabajo se han analizado 8164 restos de cuervo procedentes del Pleistoceno 
Inferior de la Sima del Elefante (fig. 2). Los restos se han recuperado durante las campañas 
de excavación realizadas por el equipo de Atapuerca todos los veranos desde 1998. Proceden 
de los niveles TE7, TE9, TE9e, TE9d, TE9c, TE9b, TE9a, TE10, TE11, TE12, TE13 y 
TE16 (ver Capítulo 2). El trabajo de gabinete se ha llevado a cabo en las instalaciones del 
Centro Nacional de Investigación Sobre Evolución Humana (CENIEH), el Institut Catalá de 
Paleoecologia Humana i Evolució Social (IPHES), la Facultad de Ciencias de la  Universidad 
de Zaragoza y el Museo de Ciencias Naturales de la Universidad de Zaragoza (MPZ). El 
material se encuentra depositado en el CENIEH, el IPHES y el MPZ. 
 Con el objetivo de hacer que los datos sean comparables con córvidos actuales y de 
presentar la información de la forma más eficiente posible se ha realizado la medición de las 
dimensiones de los restos y caracterización morfológica de los mismos siguiendo las claves 
propuestas por Tomek y Bocheński (2000). Los datos obtenidos se han comparado con los 
proporcionados para especies actuales de córvidos en distintos trabajos (Hernández et al., 1993; 
Stewart, 1999; Tomek & Bocheński, 2000), con los obtenidos sobre córvidos actuales mediante 
las visitas a colecciones de anatomía comparada (Muséum National d´Histoire Naturelle de 
París (MNHN), Laboratório de Arqueociências del Instituto Portugués de Arqueología en 
Lisboa (LARC), Sezione de Scienze Prehistoriche e Antropologiche del Dipartamento di Studi 
Umanistici dell´Università di Ferrara (UNIFE)) y  con los dados en la bibliografía para especies 
extintas presentes en el Pleistoceno Inferior (Mourer-Chauviré, 1975, 2004; Magish & Harris, 
1977; Bedetti & Pavia, 2013; Pavia & Bedetti, 2013). 
2.1 Descripción de los restos
 Las medidas y los caracteres morfológicos de los restos se han analizado tomando el 
trabajo de Tomek y Bocheński (2000). Este análisis ha sido aplicado tanto a la colección de 
restos de la Sima del Elefante como a los ejemplares estudiados procedentes de colecciones de 
anatomía comparada. A continuación se transcribe la descripción de las medidas dadas por los 
autores (fig. 4) (los caracteres se describen en el apartado de resultados).
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fig. 4: Esquema de las medidas tomadas en los restos de cuervo de la Sima del Elefante. Modificado de Tomek 
& Bocheński, 2000.
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fig. 4: Esquema de las medidas tomadas en los restos de cuervo de la Sima del Elefante. Modificado de Tomek 
& Bocheński, 2000. (Continuación).
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fig. 4: Esquema de las medidas tomadas en los restos de cuervo de la Sima del Elefante. Modificado de Tomek 
& Bocheński, 2000. (Continuación).
2.2 Comparación del cuervo de la Sima del Elefante con otras especies de 
cuervo
 Los parámetros medidos en cuervos actuales y del Pleistoceno Inferior y Medio dados 
en la bibliografía (Mourer-Chauviré, 1975; 2004; Magish & Harris, 1977; Hernández et 
al., 1993; Stewart, 1999; Bedetti & Pavia, 2013; Pavia & Bedetti, 2013) se han analizado 
para discernir cuales de las medidas eran comparables con las utilizadas en el análisis de los 
cuervos de la Sima del Elefante. Para llevar a cabo la comparación de las medidas tomadas y 
las obtenidas en la bibliografía y mediante el análisis de colecciones de anatomía comparada se 
han expresado los datos en gráficos univariantes. Para analizar las proporciones de las diferentes 
especies se han expresado los datos en gráficos bivariantes. Con el mismo propósito diferentes 
índices han sido calculados, como el índice de robustez (Mourer-Chauviré, 1975) o ulna/
tarsometatarso (Gill, 2003). 
 Cuando los datos de las medias, número de medidas y desviación estándar de las 
medidas de los huesos de otras especies de cuervos extintos han estado disponibles se han 
realizado  pruebas T de Student sobre los datos de estas especies respecto a las del cuervo de la 
Sima del Elefante. Se han comparado por pares el cuervo de la Sima del Elefante frente a Corvus 
corax antecorax y por otro lado el cuervo de la Sima del Elefante frente a Corvus pliocaenus 
janossy. Esta prueba se ha realizado para las medidas disponibles. Para ello se ha utilizado 
la herramienta del programa informático PAST (Hammer et al., 2001) que permite realizar 
esta prueba a partir de estadísticos descriptivos (varianza, media y número de medidas).  Para 
evaluar la significatividad de las  diferencias entre las medidas se ha tomado como significativa 
p<0,05. 
2.3 Abreviaturas
 Abreviaturas anatómicas: CRC: coracoides; HUM: húmero; ULN: ulna; RAD: radio; 
CMC: carpometacarpo; FEM: fémur; TBT: Tibiotarso; TMT: tarsometatarso.
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 Abreviaturas institucionales: CENIEH: Centro Nacional de Investigación sobre la 
Evolución Humana; IPHES: Institut Catalá de Paleoecologia Humana i Evolució Social; MPZ: 
Museo de Ciencias Naturales de la Universidad de Zaragoza; MNHN: Muséum National 
d´Histoire Naturelle de París: LARC: Laboratório de Arqueociências de Lisboa; UNIFE: 
colección de la Sezione de Scienze Prehistoriche e Antropologiche dell´Università di Ferrara. 
 NISP: número de restos identificados; NMI: número mínimo de individuos; n: 
número de medidas; Med: media; Min: mínimo; Max: máximo; Var: varianza; IR: índice de 
robustez. TE: Sima del Elefante (Trinchera Elefante); TELRU: Unidad Roja Inferior de la 
Sima del Elefante; TEURU: Unidad Roja Superior de la Sima del Elefante
3. RESULTADOS
 Los restos de cuervo de los niveles de la Sima del Elefante de Atapuerca comparten 
los mismos caracteres morfológicos y biométricos (tab. 1), no obstante el subnivel TE9c es el 
único que presenta un número de restos suficientemente grande (6868 restos correspondientes 
a 367 individuos) (fig. 2) como para ser comparado con otras especies. 
3.1 Descripción de los restos de cuervo de la Sima del Elefante
 A continuación se describen los principales huesos siguiendo la clave numérica de 
caracteres presentada por Tomek & Bocheński (2000); entre paréntesis se expresa el código 
para el carácter dado por los autores, el porcentaje de elementos con el carácter y el número 
de datos (N). Los restos de córvido del nivel TE9c de la Sima del Elefante corresponden a 
un cuervo de talla grande. La dispersión de los valores de las medidas respecto a las medias es 
similar a la que presentan otras especies de córvidos de tamaños similares (Tomek & Bocheński, 
2000).
3.1.1 Coracoides
 El coracoides de los cuervos de la Sima del Elefante tiene una longitud máxima 
de entre 47,5 y 50 mm, con una media de 48,9mm (tab. 1). Respecto a los córvidos 
actuales, la media es superior a la de los coracoides de Corvus frugilegus y Corvus corone, 
aunque las medidas más grandes de Corvus corone se solapan con las menores del cuervo 
de TE9c (fig. 5). Corvus corax tiene un tamaño netamente superior.  Es inferior a los 
coracoides descritos para Corvus corax antecorax y ligeramente superior al descrito para 
Corvus pliocaenus janossy (Mourer-Chauviré, 1975). El proceso acrocoracoideo  en los 
cuervos de la Sima del Elefante no es apuntado, lo que lo diferencia de Corvus corone, 
aunque su tamaño es similar, y de Corvus pliocaenus (Pavia & Bedetti, 2013)(fig. 6). 
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a 90,5 93,5 94,2 90 91,2
b 12 12 11,5 12 11,7 11,6
c 13,3 13
d 5,8 5,8
e 5,5 5,6 5,5
f 11,2 10,8 11 11,1 11,8 10,2
g 9,8 9,2 9,6 9,7 10,2 9
h 7,9 7,6 7,6 7,7 8,2 7
a 56,2 56,2 57 55,8
b 52 52,3 53 51
c 9,3 9,5 9,4 9,1 9,7 9,3 9,5
d 6,4 7 6,5 6,3 6,5 6,5 6,4
e 12,6 10,9 13
f 7,6 7,1 7,7








a 58 60,5 59,2 61 60 58,6 61
b 12,1 12,6 12,3 12 12,4 12,4 12,5 12,3 13,2
c 5,4 5,5 5,3 5,2 5,6 5,3
d 5,4
e 5,1











h 9,5 10,5 10 9,9 10,2
i 9,7 10,6 10,9
j 10,5 10,7 10,4 11,2 11,5
a 71,6 72,4 71
b 11 11,8 12 11,3 11,4 12,2 11,5 11,1 11
c 4,4 4,5 4,9




















































tab. 1: Valores medios de 
las medidas de los restos de 
cuervo de la Sima del Elefante 
en los diferentes niveles del 
yacimiento. Datos ampliados 
en la tabla 5 al final del 
capítulo. Medidas expresadas 
siguiendo las claves de Tomek 
& Bocheński (2000). Medidas 
en milímetros. 
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fig. 6: Coracoides pertenecientes a córvidos de gran tamaño. Fila superior (1) vista craneal; fila inferior (2) vista 
caudal. a) Corvus corax (LARC-449); b) Corvus corax (LARC-1813); c) Corvus corax (MNHN 1995-285); d) 
Corvus corax (MNHN 1997-949); e) Corvus corone (LARC-227); f ) Corvus frugilegus (UNIFE 370); g) Corvus 
del nivel TE9c de la Sima del Elefante; h) Corvus corax antecorax de Saint-Vallier (extraído de Mourer-Chauviré, 
2004); i) Corvus pliocaenus de Pirro Nord (extraído de Bedetti & Pavia, 2013).
 En la parte escapular la cresta ósea del acrocoracoides alcanza claramente más allá de la 
mitad de la longitud de la apertura de la facies articular furcular (1c en el 100% de los casos; 
N=36) (fig. 7).  No se observa una depresión en la base del acrocoracoides (2b en el 94% de 
los casos; N=48) (fig. 7). La depresión en la base del acrocoracoides no es muy profunda (3b 
en el 86% de los casos; N=43). La facies articular esta elongada distalmente, y en consecuencia 
el arco entre la misma y la diáfisis es grande (4b en el 100% de los casos; N=29) (fig. 7). En 
la parte esternal el proceso lateral se ensancha en su base (5a N=1). 
fig. 5: Gráfico con las medidas de la longitud total del coracoides de distintos córvidos. El punto representa la 
media y la línea el rango de tamaños (cuando está disponible). Los puntos negros representan especies actuales, 
los puntos grises especies extintas, el punto blanco representa los valores para el cuervo del nivel TE9c de la Sima 
del Elefante, la banda gris el rango de tamaños del mismo. Datos de Corvus monedula, Corvus frugilegus, Corvus 
corone y Corvus corax extraídos de Tomek & Bocheński (2000), datos de Corvus pliocaenus janossy y Corvus corax 
antecorax extraídos de Mourer-Chauviré (1975). Medidas expresadas en milímetros. 
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No se observa la cresta extra que va desde la parte alta del proceso lateral (6b en el 56% de los 
casos; N=25). En vista craneal el proceso lateral es estrecho (7b N=1).
fig. 8: Características morfológicas de las escápulas y los radios de los cuervos del nivel TE9c de la Sima del 
Elefante. a) Escápula, porción proximal, parte articular, 1: vista ventral, altura similar del tubérculo coracoideo y 
el acromion; 2: vista lateral, presencia de pequeño nódulo bajo la facies articular humeral; 3: vista medial ausencia 
de depresión en la base de la facies articular humeral. b) Radio, parte proximal, vista caudal, 1: el tubérculo 
bicipital se proyecta poco respecto a la diáfisis; 2: no se observa depresión en la base del mismo. Las flechas 
indican los caracteres indicados en el texto con el número correspondiente. 
fig. 7: Características morfológicas de los 
coracoides de los cuervos del nivel TE9c 
de la Sima del Elefante. a) Vista caudal, 
1: posición de la cresta ósea; 2: ausencia 
de apertura. b) Vista craneal, 3: depresión 
poco marcada; 4: amplio arco entre la 
facies articular furcular y la diáfisis. Las 
flechas indican los caracteres indicados en 
el texto con el número correspondiente. 
3.1.2 Escápula
 Debido al estado de conservación de los restos la longitud total de la escápula no ha 
podido ser medida (tab. 1). El resto de medidas son similares a las de C. frugilegus y C. corone, 
solapándose la mayoría de las mismas. Sin embargo las escápulas de los córvidos de la Sima 
del Elefante son más robustas, siendo el grosor de la diáfisis mayor que en esas dos especies 
(2,4mm de media frente a 1,6 en C. frugilegus y 1,7 en C. corone). Esta robustez es similar  a la 
que presenta C. corax (2,3mm de media). 
 En la parte articular el acromion y la parte ventral del tubérculo coracoideo son 
aproximadamente iguales en altura (1a en el 100% de los casos; N=21) (fig. 8a). En vista 
lateral se observa un pequeño nódulo bajo la facies articular humeral (2a en el 87,5% de los 
casos; N=24). En vista medial no se observa depresión en la base de la facies articular humeral, 
o la depresión es muy somera (3b en el 80% de los casos; N=26).
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3.1.3 Húmero
 La media de la longitud total del húmero del cuervo de la Sima del Elefante es de 75.8 
mm (tab. 1). Es ligeramente mayor que la de los húmeros de C. corone y C. frugilegus (fig. 9a) 
lo mismo ocurre con la anchura distal (fig. 9b). El diámetro máximo de la diáfisis medido en 
la mitad de la misma permite diferenciar el cuervo de la Sima del Elefante de estas dos especies, 
ya que es mucho más robusto (7,5mm de media frente a unos 6mm) (fig. 10). La longitud 
total es menor que la que presentan los húmeros de C. corax, aunque morfológicamente son 
más parecidos, con la cabeza del húmero bien pronunciada, como ocurre en C. pliocaenus 
(Bedetti & Pavia, 2013) (fig. 10). Respecto a especies extintas, la longitud total también 
es menor que la de los húmeros de C. pliocaenus janossy (84,1mm de media) y C. antecorax 
(alrededor de 87mm de media) (tab. 1). De Corvus hungaricus se conserva solamente una 
epífisis distal, con una anchura de 13,5 mm. 
 En la parte proximal del húmero la inserción muscular que está a la base de la fosa 
neumática es poco profunda, el límite distal es difícil de definir (1b en el 100% de los casos, 
N=7). En vista caudodistal la depresión en la cresta bicipital bajo el tubérculo ventral es muy 
poco profunda, casi plana (2b en el 87% de los casos; N=15).  El límite de la cresta bicipital 
justo bajo el tubérculo ventral es ancho (3b en el 93% de los casos; N=15). La fosa neumática 
es relativamente estrecha (4b en el 92% de los casos; N=13) (fig. 11a). 
 En vista ventral la impronta de la inserción muscular de la cresta bicipital es larga (5b 
en el 62,5% de los casos; N=8). En vista craneal la conexión entre la cresta deltopectoral y la 
diáfisis es angular (6a en el 66,6% de los casos; N=3). En vista craneoproximal el límite ventral 
de la cresta bicipital está inclinado (7b en el 66,6% de los casos; N=6) (fig. 11a).
 En la parte distal, en vista caudal, el ápice interno del proceso supracondilar dorsal 
es algo más largo que el ápice externo (8b en el 70% de los casos; N=33).  El ápice externo 
apunta hacia lateral (9a en el 58% de los casos; N=36). En vista craneal el depresión braquial 
es poco profunda con su borde aproximadamente al nivel de la superficie de la diáfisis (10a en 
el 67,6% de los casos; N=34). En vista distal no hay abultamiento en el lado dorsal del cóndilo 
dorsal (11b en el 100% de los casos; N=39) (fig.11b).
fig. 9: Gráfico con medidas del húmero de distintos córvidos. a) Longitud máxima del húmero; b) anchura 
distal del húmero. El punto representa la media y la línea el rango de tamaños (cuando está disponible). Los 
puntos negros representan especies actuales, los puntos grises especies extintas, el punto blanco representa los 
valores para el cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante, la banda gris el rango de tamaños del mismo. Datos 
de Corvus monedula, Corvus frugilegus, Corvus corone y Corvus corax extraídos de Tomek & Bocheński (2000), 
datos de Corvus pliocaenus janossy y Corvus corax antecorax extraídos de Mourer-Chauviré (1975), datos de Corvus 
corax tingitanus y Corvus corax corax extraídos de Hernández y colaboradores (1993). Medidas expresadas en 
milímetros. 
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fig. 11: Características morfológicas de los húmeros de los cuervos del nivel TE9c de la Sima del Elefante. a) Parte 
proximal (de izquierda a derecha vista caudal, proximodorsal y anterior), 1: la inserción del músculo es difícil 
de delimitar; 2: la depresión en la cresta bicipital es poco profunda; 3: el límite de la cresta bicipital es ancho; 
4: fosa neumática estrecha; 5: la impronta de la inserción muscular es larga; 6: conexión angular entre la cresta 
deltopectoral y la diáfisis; 7: cresta bicipital inclinada. b) Parte distal (de izquierda a derecha vista caudal, anterior 
y distal), 8: el ápice interno del proceso supracondilar es ligeramente más largo que el externo; 9: el ápice externo 
apunta hacia lateral; 10: el borde del proceso braquial es poco profundo;11: no hay abultamiento en el lado dorsal 
del cóndilo dorsal. Las flechas indican los caracteres indicados en el texto con el número correspondiente. 
fig. 10: Húmeros pertenecientes a córvidos de gran tamaño. Fila superior (1) en vista caudal; fila inferior (2) en 
vista craneal. a) Corvus corax (LARC-449); b) Corvus corax (LARC-1336); c) Corvus corax (MNHN 1939-384); 
d) Corvus corax (MNHN 1997-949); e) Corvus albicollis (MNHN 1997-543); f ) Corvus corax (MNHN 1995-
285); g) Corvus corone (LARC-227); h) Corvus frugilegus (UNIFE-370); i) Corvus corax antecorax de Saint Vallier 
(extraído de Mourer-Chauviré, 2004); j) Corvus pliocaenus de Pirro Nord (extraído de Bedetti & Pavia, 2013); k) 
Corvus del nivel TE9c de la Sima del Elefante.
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3.1.4 Radio 
 Aunque la longitud total del radio no ha podido ser medida (tab. 1) el resto de 
dimensiones presentan en los cuervos de la Sima del Elefante una talla intermedia, siendo 
superiores a las de C. frugilegus y C. corone (incluyendo las dos subespecies), y menores que 
los de C. corax. Respecto a las especies extintas, la anchura proximal es similar a la de C. p. 
janossy y menor que la de C. c. antecorax.  En la parte proximal del radio el tubérculo bicipital 
se proyecta un poco de la diáfisis (1b en el 71,5% de los casos; N=7). No se observa depresión 
en la base del tubérculo bicipital (2b en el 66,6% de los casos; N=6) (fig. 8b)
3.1.5 Ulna
 La longitud de la ulna de los cuervos de la Sima del Elefante es de media 94,2 mm 
(tab. 1). Es superior a la de C. frugilegus y C. corone, y claramente inferior que C. corax (fig. 
12a, 13). Se mueve en el rango de tamaños de C. pliocaenus janossy, y es ligeramente menor 
que C. corax antecorax.  Lo mismo ocurre con la anchura proximal (fig. 12b, 13). 
fig.12: Medidas de la ulna de distintos córvidos. a) Longitud máxima de la ulna; b) anchura proximal de la 
ulna. El punto representa la media y la línea el rango de tamaños (cuando está disponible). Los puntos negros 
representan especies actuales, los puntos grises especies extintas, el punto blanco representa los valores para el 
cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante, la banda gris el rango de tamaños del mismo. Datos de Corvus 
monedula, Corvus frugilegus, Corvus corone y Corvus corax extraídos de Tomek & Bocheński (2000), datos de 
Corvus praecorax, Corvus pliocaenus janossy y Corvus corax antecorax extraídos de Mourer-Chauviré (1975), datos 
de Corvus corax tingitanus y Corvus corax corax extraídos de Hernández y colaboradores (1993), datos de Corvus 
pliocaenus extraídos de Pavia & Bedetii (2013). Medidas expresadas en milímetros. 
 En la parte proximal, en vista craneal el límite distal del cótilo dorsal se curva hacia 
la parte distal del hueso (1a en el 94% de los casos; N=50). El olecranon es estrecho, con 
aproximadamente la misma anchura en la parte proximal que en la distal (2b en el 100% de 
los casos; N=41). En vista ventral el límite del cótilo ventral se inclina unos 45º hacia el eje 
de la diáfisis (3a en el 100% de los casos; N=21). La morfología del borde ventral del cótilo 
ventral es similar a la de C. corax, sin estar tan pronunciado como en C. pliocaenus (Pavia & 
Bedetti, 2013). El surco tendineo alcanza el límite del cótilo ventral (4a en el 87% de los casos; 
N=23). La depresión bajo el cótilo ventral es corta, igual o más que la mitad de la anchura 
de la diáfisis (5a en el 95,3% de los casos; N=21). En vista dorsal el límite del cótilo dorsal se 
inclina unos 45º hacia el eje de la diáfisis (6a en el 96,7% de los casos; N=30). La muesca en el 
olecranon es pequeña y poco visible (7b en el 65,4% de los casos; N=26), al igual que ocurre 
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fig. 14: Características morfológicas de las ulnas del cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante. a) Parte 
proximal de la ulna (de izquierda a derecha vista craneal, vista ventral y vista dorsal), 1: el límite del cótilo dorsal 
se curva hacia distal; 2: el olecranon es estrecho; 3: el límite del cótilo ventral se inclina unos 45º respecto a la 
diáfisis; 4: el surco tendineo alcanza el límite del cótilo ventral; 5: depresión bajo el cótilo ventral es corta; 6: el 
cótilo dorsal se inclina unos 45º respecto al eje de la diáfisis; 7: muesca en el olecranon poco visible. b) Parte 
distal (de izquierda a derecha vista ventromedial y vista dorsal); 8: No se observa abultamiento en el lado caudal 
del cóndilo dorsal; 9: La superficie del tubérculo retinaculi es ancha. Las flechas indican los caracteres indicados 
en el texto con el número correspondiente. 
fig. 13: Ulnas pertenecientes a córvidos de gran tamaño. a) Corvus del nivel TE9c de la Sima del Elefante; b) 
Corvus corax (MNHN 1995-285); c) Corvus pliocaenus de Cava Sud (extraído de Pavia & Bedetti, 2013); d) 
Corvus del nivel TE9c de la Sima del Elefante; e) Corvus pliocaenus de Pirro Nord (extraído de Bedetti & Pavia, 
2013); f ) Corvus pliocaenus de Cava Sud (extraído de Pavia & Bedetti, 2013); g) Corvus del nivel TE9c de la Sima 
del Elefante; h) Corvus corax (LARC-449); i) Corvus corax (MNHN 1995-285); j) Corvus corone (LARC-227); k) 
Corvus frugilegus (UNIFE-370); l) Corvus del nivel TE9c de la Sima del Elefante; m) Corvus corax (LARC-1336). 
a, b y c vista anterior; d, e y f vista dorsal; h,g,i, j y k vista ventral; l y m vista posterior. 
en C. pliocaenus (Pavia & Bedetti, 2013) (fig. 14a). En la parte distal no se observa bulto (o 
es muy pequeño) en el lado caudal del cóndilo dorsal (8b en el 89% de los casos; N=63). La 
superficie en el límite del tubérculo del retináculo es relativamente ancha (9b en el 97% de los 
casos; N=72) (fig. 14b). La incisura tendinosa es profunda y con bordes anchos, al igual que 
en C. pliocaenus. El tubérculo carpal apunta hacia craneal, al igual que ocurre en C. corax y C. 
pliocaenus (Pavia & Bedetti, 2013).
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3.1.6 Carpometacarpo
 El carpometacarpo de los cuervos del nivel TE9c de la Sima del Elefante tiene una 
longitud total media de 56 mm (tab. 1; fig. 15). Su tamaño es superior al de C. frugilegus y C. 
corone e inferior al de C. corax (fig. 16a). Es ligeramente más corto que los carpometacarpos 
de C. p. janossy y C. c. antecorax. Su anchura proximal es intermedia entre la de C. pliocaenus 
y C. p. janossy (fig. 16b). 
fig. 15: Carpometacarpos pertenecientes a córvidos de gran tamaño. Fila superior (2) vista ventral; fila inferior 
(2) vista dorsal. a) Corvus albicollis (MNHN 1997-543); b) Corvus corax (LARC-449); c) Corvus corax (LARC-
1336); d) Corvus corax  (MNHN 1993-384); e) Corvus corax (MNHN 1997-949); f ) Corvus corax (MNHN 
1995-285); g) Corvus corone (LARC-227); h) Corvus frugilegus (UNIFE-370); i) Corvus del nivel TE9c de la 
Sima del Elefante; j) Corvus pliocaenus de Pirro Nord (extraído de Bedetti & Pavia, 2013). 
fig. 16: Medidas del carpometacarpo de distintos córvidos. a) Longitud máxima del carpometacarpo; b) 
anchura proximal del carpometacarpo. El punto representa la media y la línea el rango de tamaños (cuando está 
disponible). Los puntos negros representan especies actuales, los puntos grises especies extintas, el punto blanco 
representa los valores para el cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante, la banda gris el rango de tamaños 
del mismo. Datos de Corvus monedula, Corvus frugilegus, Corvus corone y Corvus corax extraídos de Tomek & 
Bocheński (2000), datos de Corvus praecorax, Corvus pliocaenus janossy y Corvus corax antecorax extraídos de 
Mourer-Chauviré (1975), datos de Corvus pliocaenus extraídos de Pavia & Bedetti (2013). Medidas expresadas 
en milímetros. 
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fig. 17: Características morfológicas de los carpometacarpos de los cuervos del nivel TE9c de la Sima del Elefante. 
a) Parte proximal (de izquierda a derecha vista dorsal, vista ventrocraneal y vista proximal), 1: el límite proximal 
del proceso intermetacarpal alcanza el final del espacio intermetacarapal; 3: el limite proximal de la placa ósea 
inclinada distalmente; 4: hueco estrecho entre proceso pisiforme y proceso alular; 5: el proceso alular no alcanza 
la base de la palca ósea; 6: proceso extensorio estrechado; 7: límite recto de la tróclea carpal. b) Parte distal (de 
izquierda a derecha vista anterior y vista posterior), 8: limite ventral de la facies articular aproximadamente recto; 
11: transición entre facies articular del dedo mayor y la diáfisis es inclinada; 13: depresión profunda en la parte 
más distal; 9: transición gradual entre la depresión de la parte articular y la facies articular del dedo mayor; 10: 
placa ósea en el límite caudal; 12: el nódulo del lado dorsal de la facies articular es más corto que el límite ventral. 
Las flechas indican los caracteres indicados en el texto con el número correspondiente. 
 En la parte proximal el limite proximal del proceso intermetacarpal alcanza la fóvea 
carpal caudal (1b en el 81,7% de los casos; N=71), es más pronunciado en su parte proximal, 
siendo más similar morfológicamente al de C. corax que al de C. corone, al igual que ocurre 
con C. pliocaenus (Bedetti & Pavia, 2013). Se observa una depresión pequeña y poco profunda 
en la base del proceso alular algo más de la mitad de los casos, en el resto de casos la depresión 
aparece bien marcada (2a en el 53,7% de los casos; N=82). La parte más proximal del límite 
de la placa ósea se inclina distalmente (3b en el 90% de los casos; N=81) (fig. 17a). 
 Se observa un hueco estrecho y profundo entre el proceso pisiforme y el proceso alular 
(4b en el 93,7% de los casos; N=80). El proceso alular no alcanza la base de la placa ósea en la 
diáfisis (5b en el 90,1% de los casos; N=71) (fig. 17a). El  proceso extensorio se estrecha en el 
medio (6a en el 77,3% de los casos; N=75). El límite ventral de la tróclea carpal es recto (7b 
en el 100% de los casos; N=71) (fig. 17a).
 En la parte distal el límite ventral de la facies articular del dedo menor es 
aproximadamente recto (8b en el 82,6% de los casos; N=23). En la mayor parte de los casos 
(en algo más del 50% de los casos estudiados), hay una transición suave y gradual entre la 
depresión en la parte articular y la facies articular del dedo mayor, aunque en otros casos el 
límite es afilado (9b en el 55,6% de los casos; N=18).Se observa una placa ósea afilada en el 
límite caudal del surco tendineo (10a en el 93,3% de los casos; N=15) (fig. 17b). 
 En vista ventrocraneal la transición entre la facies articular del dedo mayor y la diáfisis 
del hueso está inclinada (11b en el 68,7% de los casos; N=16). En vista dorsal el nódulo en la 
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facies articular del dedo menor es más corta que el límite ventral (12b en el 64,7% de los casos; 
N=17). La depresión que se observa en la parte más distal es muy profunda (13a en el 100% de 
los casos; N=15). Se observa una profunda curva en el límite ventrocraneal de la facies articular 
del dedo mayor (14a en el 71,4% de los casos; N=14) (fig.17b).
3.1.7 Falange alular del dedo mayor
 El tamaño de la falange alular del dedo mayor del cuervo del nivel TE9c de la Sima 
del Elefante es de 24,4mm de media (tab. 1; fig. 18). Aunque los ejemplares más grandes 
de C. corone y C. frugilegus pueden tener falanges alulares dentro del rango de tamaño del 
cuervo de la Sima del Elefante, este último presenta tallas superiores en términos generales. Las 
falanges alulares de C. corax tienen un tamaño muy superior en comparación.  La depresión 
que aparece a lo largo de la diáfisis es profunda, y comienza cerca de la superficie articular (3a 
en el 100% de los casos; n=5).
fig. 18: Falange alular del cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante; a) vista ventral; b) vista dorsal. Escala 
1 centímetro.
3.1.8 Fémur
 El fémur del cuervo grande del nivel TE9c la Sima del Elefante tiene una longitud 
total media de 59,2mm (fig. 19; tab. 1). Es mayor que los fémures descritos para C. frugilegus 
(fig. 20). Respecto a C. corone, la media es mayor, pero hay un alto grado de solapamiento en 
las medidas (fig. 20). Esta longitud total es ligeramente menor que la longitud media de C. 
c. antecorax. La anchura proximal se sitúa en una posición intermedia entre la de C. pliocaenus 
y C. p. janossy y la de C. c. antecorax (fig. 21a).  Lo mismo ocurre con la anchura distal (fig. 
21b). 
fig. 19: Medidas de la longitud total del fémur en distintos 
córvidos. El punto representa la media y la línea el rango 
de tamaños (cuando está disponible). Los puntos negros 
representan especies actuales, los puntos grises especies 
extintas, el punto blanco representa los valores para el cuervo 
del nivel TE9c de la Sima del Elefante, la banda gris el rango 
de tamaños del mismo. Datos de C. monedula, C. frugilegus, 
C. corone y C. corax extraídos de Tomek & Bocheński (2000), 
datos de C. c. antecorax extraídos de Mourer-Chauviré (1975), 
datos de C. c. tingitanus y C. c. corax extraídos de Hernández 
y colaboradores (1993). Medidas expresadas en milímetros. 
Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 76
CAPÍTULO 3.  Corvus cf. pliocaenus en el Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (Atapuerca).
fig. 20: Fémures pertenecientes a córvidos de gran tamaño. Fila superior (1) en vista craneal; fila inferior (2) en 
vista caudal. a) Corvus corax (LARC-449); b) Corvus corax (MNHN 1995-285); c) Corvus corax (MNHN 1997-
949); d) Corvus corone (LARC-227); e) Corvus frugilegus (UNIFE-370); f ) Corvus del nivel TE9c de la Sima del 
Elefante. 
 En el lado proximal, la cresta situada más distalmente presenta una longitud variable 
(1b en el 52% de los casos; N=21). El límite craneal del trocánter femoral está inclinado (2b 
en el 85% de los casos; N=26). En vista craneal la depresión bajo el límite de la parte articular 
fig. 21: Medidas de los fémures de distintos córvidos. a) Anchura proximal del fémur; b) anchura distal del 
fémur. El punto representa la media y la línea el rango de tamaños (cuando está disponible). Los puntos negros 
representan especies actuales, los puntos grises especies extintas, el punto blanco representa los valores para 
el cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante, la banda gris el rango de tamaños del mismo. Datos de C. 
monedula, C. frugilegus, C. corone y C. corax extraídos de Tomek & Bocheński (2000), datos de C. p. janossy y C. 
c. antecorax extraídos de Mourer-Chauviré (1975), datos de C. pliocaenus extraídos de Pavia & Bedetti (2013). 
Medidas expresadas en milímetros. 
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fig. 22: Características morfológicas de los fémures de los cuervos del nivel TE9c de la Sima del Elefante. a) Parte 
proximal (de izquierda a derecha vista lateral, vista craneal y vista medial), 1: cresta distal de la parte proximal 
alargada; 2: limite craneal del trocánter femoral inclinado; 3: depresión leve bajo el límite de la parte articular; 4: 
límite de la parte articular claro; 5: cresta ósea curvada cranealmente. b) Parte distal (de izquierda a derecha vista 
medial y vista lateral), 6: diáfisis recta; 7: no se observa depresión en la base del cóndilo medial; 8: cóndilo medial 
elongado; 9: no se observa impresión del músculo inferior; 10: nódulo visible. Las flechas indican los caracteres 
indicados en el texto con el número correspondiente. 
 En la parte distal, el límite craneal de la diáfisis es aproximadamente recto (6a en el 
81% de los casos; N=16). En vista medial no se observa ninguna depresión en la base del 
cóndilo medial (7b en el 87% de los casos; N=31). El cóndilo medial es alargado en el lado 
caudal (8c en el 97% de los casos; N=37). La impresión muscular baja es menos profunda 
que la superior (9b en el 92% de los casos; N=39). El nódulo entre la impresión del músculo 
iliofibular y la parte fibular del cóndilo lateral es grande y visible (10b en el 100% de los casos; 
N=38) (fig. 22b).
3.1.9 Tibiotarso
 No se han recuperado tibiotarsos completos en la Sima del Elefante. La anchura distal 
presenta un tamaño similar al de C. pliocaenus janossy y C. corax antecorax, y es ligeramente 
mayor que la de C. corone y C. frugilegus y menor que C. corax (fig. 23).
 En la parte proximal se observa una placa triangular formada por dos crestas unidas 
por hueso plano entre la diáfisis y la parte articular (1b en el 83% de los casos; N=6). La 
cresta cnemial lateral se estrecha gradualmente en el lado de la facies articular lateral (2a en 
el 67% de los casos; N=6).  En vista caudal no se observa depresión bajo la parte articular 
(3b en el 100% de los casos; N=6).
es muy leve (3b en el 74% de los casos; N=39). El límite de la parte articular es claro y fácil 
de definir (4b en el 97% de los casos; N=37). En vista medial se observa que la cresta ósea se 
curva cranealmente, alejándose el extremo proximal de la impresión muscular (5b en el 79% 
de los casos; N=14) (fig. 22a). 
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fig. 23: Medidas de la anchura distal del tibiotarso de distintos córvidos. El punto representa la media y la línea 
el rango de tamaños (cuando está disponible). Los puntos negros representan especies actuales, los puntos grises 
especies extintas, el punto blanco representa los valores para el cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante, la 
banda gris el rango de tamaños del mismo. Datos de C. monedula, C. frugilegus, C. corone y C. corax extraídos de 
Tomek & Bocheński (2000), datos de C. praecorax, C. p. janossy y C. c. antecorax extraídos de Mourer-Chauviré 
(1975). Medidas expresadas en milímetros. 
 En la parte distal se observa que el límite de la parte articular entre el cóndilo medial y 
el cóndilo distal lateral es horizontal (4b en el 96% de los casos; N=70). El nódulo del puente 
supratendineo tiene forma de cresta y se extiende hacia proximal (5b en el 81% de los casos; 
N=74) (fig. 26a). 
3.1.10 Tarsometatarso
 La longitud total del tarsometatarso del cuervo de la Sima del Elefante es de 71,6mm de 
media (tab. 1). Es similar a la longitud del tarsometatarso de Corvus corax (fig. 24a), a pesar de 
que el tamaño general del mismo es superior al que presentan los cuervos de TE, que presentan 
un aspecto más esbelto (fig. 25). Esto contrasta con la robustez de los tarsometatarsos de C. p. 
janossy y C. c. antecorax. Incluso en el caso de C. p. janossy los tarsometatarsos son más cortos 
que los pertenecientes a C. corone y C. frugilegus, a pesar de presentar estas últimas un tamaño 
menor en general (fig. 25). La anchura proximal de los tarsometatarsos sin embargo es menor 
que la de C. p. janossy y C. c. antecorax (fig. 24b)  C. hungaricus presenta un tarsometatarso 
más corto y esbelto, con una longitud de 67mm.
fig. 24: Medidas del tarsometatarso de distintos córvidos. a) Longitud máxima del tarsometatarso; b) anchura 
proximal del tarsometatarso. El punto representa la media y la línea el rango de tamaños (cuando está disponible). 
Los puntos negros representan especies actuales, los puntos grises especies extintas, el punto blanco representa 
los valores para el cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante, la banda gris el rango de tamaños del mismo. 
Datos de C. monedula, C. frugilegus, C. corone y C. corax extraídos de Tomek & Bocheński (2000), datos de C. 
praecorax ,C. p. janossy y C. c. antecorax extraídos de Mourer-Chauviré (1975), datos de C. c. tingitanus y C. c. 
corax extraídos de Hernández et al. (1993). Medidas expresadas en milímetros. 
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fig. 25: Tarsometatarsos pertenecientes a córvidos de gran tamaño. Fila superior (1) vista dorsal; fila central 
(2) vista plantar; fila inferior (3) vista proximal. a) Corvus corax (LARC-449); b) Corvus corax (LARC-1336); 
c) Corvus corax (LARC-1813); d) Corvus corax  (MNHN 1939-384); e) Corvus corax (MNHN 1997-949); f ) 
Corvus corone (LARC-227); g) Corvus frugilegus (UNIFE-370); h) Corvus del nivel TE9c de la Sima del Elefante; 
i) Corvus corax antecorax de Saint-Vallier (extraído de Mourer-Chauviré, 1975); j) Corvus pliocaenus de Cava Sud 
(extraído de Pavia & Bedetti, 2013).  
  En la parte proximal no se observa inflexión en la eminencia intercondilar (1b en el 
100% de los casos; N=47) (fig. 26b)
 En la parte distal solo aparece un foramen vascular distal a través del hueso hacia la 
superficie plantar (2b en el 95% de los casos; N=96). En vista distal no se observa surco en 
el lado plantar de la tróclea del metatarso II (3b en el 98% de los casos; N=42). El surco en 
el lado plantar de la tróclea del metatarso III es ancho (4b en el 60% de los casos; N=48), al 
igual que ocurre con C. pliocaenus (Pavia & Bedetti, 2013). La cresta paralela a la cresta plantar 
lateral es afilada (5b en el 65% de los casos; N=26) (fig. 26c). 
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fig. 26: Características morfológicas de los tibiotarsos y los tarsometatarsos de los cuervos del nivel TE9c de 
la Sima del Elefante. a) Tibiotarso, parte distal, vista craneal; 4: el límite de la parte articular entre cóndilo 
medial y el cóndilo distal lateral es horizontal; 5: el nódulo del puente supratendineo tiene forma de cresta; b) 
Tarsometatarso, parte proximal, vista dorsal, 1: no hay inflexión en la eminencia intercondilar; c) Tarsometatarso, 
parte distal (de izquierda a derecha y de arriba abajo vista dorsal, vista plantar y vista distal), 2: ausencia de un 
segundo foramen; 3: ausencia de surco en la tróclea del metatarso II; 4: el surco en el lado plantar de la tróclea del 
metatarso III es ancho; 5: la cresta paralela a la cresta plantar lateral es afilada. Las flechas indican los caracteres 
indicados en el texto con el número correspondiente. 
3.2 Comparación del cuervo del nivel TE9c la Sima del Elefante con especies 
de cuervo actuales
 El cuervo de la Sima del Elefante es más grande que Corvus monedula, las especies de 
Pyrrhocorax, Corvus frugilegus y Corvus corone, aunque algunas medidas presentan cierto grado 
de solape con estas dos últimas, especialmente con Corvus corone. No obstante la combinación 
de caracteres morfológicos del cuervo de la Sima del Elefante es distinta a la de Corvus 
corone (ver Tomek & Bocheński, 2000).  Se trata de una especie en general claramente más 
pequeña que Corvus corax, salvo en la longitud máxima del tarsometatarso, donde los valores 
son similares, aunque la media de los cuervos de la Sima del Elefante es ligeramente mayor 
(tab. 2). Respecto a especies del género Corvus de tamaño similar de otras zonas del mundo, 
Corvus macrorhynchos tiene unas dimensiones similares, aunque la ulna, y especialmente el 
tarsometatarso del Corvus de la Sima del Elefante son más esbeltos. Corvus albicollis presenta 
dimensiones mayores en todos los huesos, aunque las proporciones entre las longitudes de los 
mismos son similares a las del cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante. Corvus rhidipurus 
y Corvus ruficollis también presentan dimensiones similares, pero tanto sus fémures como 
tarsometatarsos son más cortos que los del cuervo de la Sima del Elefante (tab.2). 
3.3 Comparación del cuervo de la Sima del Elefante con especies de cuervo 
extintas
 En trabajos anteriores, el cuervo del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante fue 
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asignado a Corvus corax antecorax (Rosas et al., 2001; Núñez-Lahuerta et al., 2016a). La especie 
Corvus antecorax se estableció en un primer momento dentro de la línea evolutiva de Corvus 
corax (Mourer-Chauviré, 1975). Más adelante, el trabajo de Hernández et al. (1993) mostró 
que la variación de talla actual de esta última especie incluía el rango de tamaño cubierto por 
C. antecorax, que pasó a ser considerada una subespecie: C. c. antecorax (Mourer-Chauviré, 
2004). En este trabajo se muestra que el tamaño de todos los huesos del cuervo de la Sima 
del Elefante es claramente inferior al de C. c. antecorax (tab. 2), excepto la longitud total del 
tarsometatarso, que es mucho más esbelto en los cuervos de la Sima del Elefante que en el resto 
de especies de grandes córvidos. 
 Por otro lado, el cuervo de la Sima del Elefante es ligeramente mayor que Corvus 
praecorax y Corvus  pliocaenus (este último de tamaño similar a C. corone, tab. 2). La especie 
C. pliocaenus fue descrita por Portis (1889), pero la escasez de material de ese trabajo hizo que 
no se considerara una especie independiente y se estableció como sinónimo de C. corone en 
base a las medidas (Mlíkovský, 2002). Estudios realizados en el Pleistoceno Inferior de Italia 
permitieron analizar dos poblaciones distintas pertenecientes a C. pliocaenus, devolviéndole 
el estatus de especie (Bedetti & Pavia, 2013; Pavia & Bedetti, 2013). Morfológicamente el 
cuervo de la Sima del Elefante y C. pliocaenus son similares, pero no hay suficiente información 
sobre C. pliocaenus como para realizar una discusión más profunda.  Una subespecie de C. 
pliocaenus, Corvus pliocaenus janossy descrita por Mourer-Chauvire (1975), se diferencia de C. 
pliocaenus principalmente por ser más robusta. El tamaño es similar al del Corvus presente en la 
Sima del Elefante. La principal diferencia del Corvus de la Sima del Elefante con C. p. janossy, 
al igual que con C. c. antecorax es su tarsometatarso más largo (tab. 2). De Corvus hungaricus 
(Lambrecht, 1916) se conservan un tarsometatarso y un fragmento distal de húmero, restos 
que presentan unas dimensiones mucho más gráciles que las del cuervo de la Sima del Elefante 
(tab. 2).
3.3.1 Análisis estadístico de las similitudes entre especies extintas
  El grado de diferencia en el tamaño de los huesos del cuervo de la Sima del Elefante 
respecto a los de otras especies de C. c. antecorax por un lado y C. p. janossy por otro se ha analizado 
mediante la prueba T de Student; en los casos en los que el tamaño de la muestra era muy 
pequeño, los resultados deben ser tomados con cautela ya que pueden no ser representativos. 
El pequeño tamaño de muestra de C. pliocaenus no ha permitido comparar esta especie con el 
material de la Sima del Elefante. Con todo, algunas de las medidas comparadas han revelado 
diferencias significativas entre el cuervo de la Sima del Elefante y C. c. antecorax, y el cuervo de 
la Sima del Elefante y C. p. janossy, especialmente en el primer caso (tab. 3). 
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tab. 3: Comparación del tamaño de los principales huesos de los cuervos del nivel TE9c de la Sima del Elefante, 
de C.c. antecorax y de C. p. janossy. Ver abreviaturas en el apartado 2.3. La media de cada medida está expresada 
en milímetros. 
n media Var n media Var n media Var t p t p
a 99 54,9 4,1 2 45,5 0,5 4 48,9 0,81 5,88 5,319E-08 -4,59 0,01
d 99 4,5 0,1 4 4,0 0,1 24 4 0,09 7,02 1,42E-10 0 1
g 99 15,4 1,0 3 14,3 1,0 11 12,6 1,44 8,64 5,75E-14 2,17 0,045
h 99 4,7 0,2 4 4,3 2,0 16 4,6 0,16 0,84 0,4 -0,5 0,44
a 64 87,2 11,3 1 84,1 - 5 75,8 7,84 7,37 3,27E-10 - -
b 84 23,3 1,3 2 21,1 1,4 14 21,2 0,64 6,62 7,71E-10 -0,24 0,87
g 63 8,3 0,2 1 7,9 - 6 7,5 0,16 4,22 0,00008 - -
a 100 104,2 14,8 1 93,0 - 7 94,2 4 6,79 6,86E-10 - -
c 100 13,0 0,5 4 12,0 0,1 29 13,3 0,36 -2,08 0,04 -4,28 0,0002
e 100 6,0 0,1 4 5,4 0,1 12 5,5 0,04 5,34 5,1E-07 -0,9 0,46
f 100 10,7 0,4 10 9,7 0,2 60 10,8 0,36 -0,99 0,32 -5,53 5,46E-07
b 2 4,4 0,1 2 4,0 0,1 8 4 0,01 3,47 0,008 0 1
c 2 5,8 0,2 2 5,2 0,2 9 4,7 0,09 4,4 0,002 3,26 0,07
a 100 63,4 5,2 2 59,4 9,2 8 56,2 4 8,66 5,75E-14 1,85 0,09
e 100 14,1 0,5 6 13,3 0,9 42 12,6 0,36 12 2,31E-23 2,55 0,01
i 100 10,7 0,3 4 12,6 0,7 13 12,4 0,16 -10,8 5,04E-19 0,78 0,5
a 100 63,9 4,1 - - - 19 59,2 5,29 9,7 3,28E-15 -
b 100 13,7 0,3 6 11,4 1,1 56 12,3 0,25 15,79 5,13E-34 -3,61 0,0005
e 100 6,1 0,1 6 5,2 0,1 2 5,1 0,0049 4,45 0,00002 0,3 0,7
f 100 13,4 0,5 3 12,0 0,5 53 12,8 0,36 5,25 4,99E-07 -2,31 0,03
b 105 12,0 0,3 6 10,4 0,1 8 11,7 0,25 1,5 0,14 -5,69 0,00012
g 76 5,7 0,1 5 5,2 0,0 3 5,1 0,01 3,26 0,002 1,92 0,8
j 104 10,9 0,3 9 10,0 0,5 72 10,4 0,25 6,17 4,71E-09 -1,94 0,03
a 100 63,7 6,7 1 56,0 - 6 71,6 2,89 -7,36 4,4E-11 - -
b 100 12,1 0,4 5 11,6 0,7 47 11,3 0,25 7,62 3,03E-12 1,11 0,23
c 100 4,9 0,1 5 4,8 0,4 6 4,4 0,04 3,82 0,0002 1,33 0,15
d 100 8,8 0,2 5 7,9 0,6 61 8,2 0,25 7,89 4,48E-13 -1,06 0,22
Corvus TE9c y                 
C.c.  antecorax
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3.3.2 Índice de robustez del tarsometatarso y proporción entre la longitud de la 
ulna y del tarsometatarso en distintas especies de córvidos
 Para analizar las diferencias entre el cuervo de la Sima del Elefante y otras especies se 
han calculado dos parámetros usados generalmente en el estudio de córvidos. Por un lado el 
índice de robustez del tarsometatarso, expresado como la anchura en el medio de la diáfisis 
multiplicada por 100, divido por la longitud total del mismo (Mourer-Chauviré, 1975). Por 
otro lado se ha calculado la proporción entre la longitud total de la ulna y la del tarsometatarso, 
que proporciona una visión general sobre la robustez del esqueleto de los córvidos y da idea 
sobre la potencia de vuelo (Gill, 2003). 
 El resultado del cálculo del índice de robustez refleja diferencias entre el cuervo de 
la Sima del Elefante y el resto de especies de Corvus (tab. 4). Entre las especies actuales que 
habitan Europa, sólo las hembras de Corvus frugilegus presentan un índice de robustez tan bajo 
como el Corvus de la Sima del Elefante. Corvus rhidipurus, presente actualmente en el noreste 
de África presenta un índice aún menor (Svensson et al., 2010). 
 Entre las especies extintas, el índice para C. p. janossy es mucho mayor, reflejando el 
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tab. 4: Valores de los índices de robustez (IR) y de las proporciones entre la longitud total de la ulna (ULN) 
respecto a la longitud total del tarsometatarso (TMT) para los cuervos de la Sima del Elefante y otras especies 
extintas y actuales. 
hecho de que se trata de una especie robusta. El índice de C. c. antecorax también refleja una 
robustez mayor, aunque no tan grande como la de C. p. janossy, variando entre 7 y 8 (mismo 
rango que el resto de C. corax). C. hungaricus, sin embargo, presenta un tarsometatarso aún 
más esbelto. 
 En cuanto a la proporción entre la longitud total de la ulna y la del tarsometatarso el 
cuervo de TE9c presenta resultado muy inferior al del resto de especies. Siendo de 1,3 frente 
al 1,6 de C. c. antecorax y C. pliocaenus janossy. Dentro del género Corvus únicamente C. 
monedula presenta un valor tan bajo (tab. 4). 
3.3.3 Estudio de las proporciones anatómicas de las extremidades
 A continuación se muestra la representación en gráficos bivariantes de los valores 
medios de las longitudes totales de distintos huesos largos de diferentes especies de cuervos 
actuales y extintos, incluidos los valores medios de los cuervos de los niveles del Pleistoceno 
Inferior de la Sima del Elefante. La representación de las longitudes de distintos huesos se 
ajusta a la recta de regresión obtenida, dando valores de R2 cercanos a 1, reflejando unas 
proporciones anatómicas similares entre las especies de córvido (fig. 27).  
 Los resultados de R2 son especialmente altos al comparar entre sí la longitud total 
ir uln/tMt
Corvus  (tE9c) Este trabajo 6,15 1,32
C. pliocaenus janossy Mourer-Chauviré, 1975 8,5 1,66
C. corax antecorax Mourer-Chauviré, 1975 7,77 1,64
C. corax antecorax Mourer-Chauviré,2004 7,07 -
C. hungaricus Mourer-Chauviré,2004 5,97 -
Corvus corax Mourer-Chauviré, 1975 7,48 1,67
Corvus corax Tomek & Bocheński, 2000 7,65 1,69
Corvus corax MNHN (n=4) 6,95 1,57
Corvus corax LACL (n=4) 7,84 1,68
C. corax corax Hernández et al. , 1993 - 1,5
C. corax tingitanus Hernández et al. , 1993 - 1,45
Corvus  macrorhynchos Mourer-Chauviré, 1975 6,97 1,49
Corvus albicollis MNHN (n=2) 7,88 1,48
Corvus  rhidipurus Mourer-Chauviré, 1975 5,86 1,51
Corvus corone Tomek & Bochenski, 2000 6,24 -
Corvus frugilegus Tomek & Bochenski, 2000 6,23 1,45
Corvus frugilegus  ♂ Tomek & Bochenski, 2000 6,29 1,45
Corvus frugilegus  ♀ Tomek & Bochenski, 2000 6,16 1,44
Corvus monedula Tomek & Bochenski, 2000 6,24 1,34
Pyrrhocorax pyrrhocorax Tomek & Bochenski, 2000 5,49 1,28
Pyrrhocorax graculus Tomek & Bochenski, 2000 5,73 1,26
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fig. 27: Comparación de los valores medios de las longitudes totales de distintos huesos largos de los cuervos de 
distintos niveles de la Sima del Elefante y otros córvidos actuales y extintos. a) Ulna y húmero; b) carpometacarpo 
y húmero; c) carpometacarpo y ulna; d) fémur y húmero; e) tarsometatarso y húmero; f ) tarsometatarso y ulna; 
g) tarsometatarso y carpometacarpo; h) tarsometatarso y fémur; i) fémur y anchura proximal del tarsometatarso. 
La recta representada es la recta de regresión. (1) Tomek & Bocheński, 2000; (2) Mourer-Chauviré, 1975; (3) 
medidos en MNHN; (4) medidos en LARC; (5) Hernández et al., 1993; (6) Stewart, 1999; (7) Mourer-Chauviré, 
2004. Medidas expresadas en milímetros.
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fig. 28: Gráfico de dispersión de los tarsometatarsos de C. c. antecorax, C. pliocaenus, C. hungaricus, C. corax  y  los 
cuervos de la Sima del Elefante. Anchura proximal del tarsometatarso respecto a longitud total del tarsometatarso. 
Modificado de Mourer-Chauviré, 1975. Medidas expresadas en milímetros. 
de la ulna, del carpometacarpo y del húmero (fig. 27a, b, c). Al comparar los huesos de las 
extremidades anteriores con las longitudes medias del fémur los valores de R2 se mantienen 
también cercanos a 1 (fig. 27d).
 Sin embargo al comparar los valores medios de la longitud total del tarsometatarso 
frente a los mismos elementos de la extremidad anterior o el fémur los valores de R2 se reducen 
(fig. 27e, f, g, h). Los cuervos de mayor tamaño son los que aparecen más alejados de la recta 
de regresión, incluyendo a los cuervos del nivel TE9c de la Sima del Elefante . No ocurre lo 
mismo al comparar la anchura proximal del tarsometatarso frente a la longitud total de dichos 
elementos, donde el valor de R2 se sigue manteniendo muy próxima a 1 (fig. 27i). 
 Al comparar longitud de los tarsometatarsos de los cuervos con la anchura proximal 
en un gráfico de dispersión se observa que la nube de puntos formada por los individuos de 
la Sima del Elefante se separa por completo de las nubes de C. corax antecorax  y C. corax, y 
permanece lejos de C. pliocaenus janossy (fig. 28).
4. DISCUSIÓN
4.1 Análisis de la anatomía del cuervo de la Sima del Elefante
 El cuervo de la Sima del Elefante presenta caracteres morfológicos similares a los de 
Corvus corax, y distintos de los de Corvus corone, que es la especie actual de tamaño más similar. 
Además, presenta diferencias significativas de tamaño en prácticamente todos los huesos 
respecto a las dos especies de cuervo extintas más cercanas en tamaño: Corvus corax antecorax 
y Corvus pliocaenus janossy. 
 Las mayores diferencias anatómicas entre el cuervo de la Sima del Elefante y las demás 
especies de cuervo del Pleistoceno Inferior y Medio se encuentran en las proporciones del 
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tarsometatarso. El valor del índice de robustez es mucho más bajo en el caso del cuervo de la 
Sima del Elefante (6,15) que en C. c. antecorax (alrededor de 7) y C. p. janossy (8,5), únicamente 
Corvus hungaricus presenta valores similares entre las especies extintas. La misma situación 
se da al observar la proporción entre las longitudes totales de la ulna y del tarsometatarso. 
Los valores más bajos se obtienen para el cuervo de la Sima del Elefante. No se han podido 
comparar estos parámetros respecto a C. pliocaenus, especie más cercana en tamaño al cuervo 
de la Sima del Elefante, ya que no se conservan tarsometatarsos completos de la misma. 
 La estructura anatómica de los córvidos es muy conservadora, y las diferencias de 
tamaño entre las especies son generalmente de carácter isométrico. En los cuervos de mayor 
tamaño el valor de R2 en gráficos bivariantes donde se representan las longitudes totales se 
reduce al introducir la longitud total del tarsometatarso en las comparaciones, respecto a las 
comparaciones de otros huesos largos. Esto refleja una mayor alometría entre las especies de 
grandes córvidos en la longitud total del tarsometatarso que en el caso de otros huesos.
 El hecho de que no se conserven tarsometatarsos de la especie más cercana en tamaño, 
Corvus pliocaenus, impide que se pueda descartar que los cuervos de la Sima del Elefante 
sean una población de C. pliocaenus ligeramente diferente de la presente en el Pleistoceno 
Inferior de Italia (Bedetti & Pavia, 2013; Pavia & Bedetti, 2013). Por esta razón se asignan 
los restos de la Sima del Elefante de forma tentativa a Corvus cf. pliocaenus. Un tarsometatarso 
completo del yacimiento de Tsiotra Vryssi, en Macedonia (Grecia) ha sido asignado a la 
especie C. pliocaenus (Konidaris et al., 2015), aunque los datos biométricos de los restos 
recuperados en este yacimiento no han sido publicados, en la figura disponible se observa 
que se trata de un tarsometatarso considerablemente largo y esbelto. La comparación de los 
datos de este yacimiento (de edad similar a la Sima del Elefante y Pirro Nord o Cava Sud, y 
localizado aproximadamente en la misma latitud que los yacimientos de Atapuerca) con los 
restos incluidos en este trabajo permitiría arrojar luz sobre la asignación los restos fósiles aquí 
analizados.
4.2 Implicaciones paleoecológicas
 El índice ulna/tarsometatarso ha sido relacionado por algunos autores con la potencia 
de vuelo. Los valores inferiores de esta proporción, como en el caso del cuervo de la Sima 
del Elefante,  podrían estar relacionados con una adaptación a vida más terrestre, pasando 
más tiempo en el suelo (Gill, 2003). Además, en el caso de los Passeriformes, los cambios 
de longitud del tarsometatarso parecen estar relacionados con la forma de alimentación, un 
tarsometatarso más largo aumenta el rango de acción a la hora de buscar comida entre el 
follaje, bien sea entre árboles o arbustos (Carrascal et al., 1990 y referencias incluidas). Otros 
autores proponen que la longitud de los tarsometatarsos en las aves depende de la estabilidad 
de la percha que ocupen, siendo más cortos en aves que utilizan perchas inestables y más largos 
en aves que utilizan perchas más estables (Grant, 1971). 
 Las diferencias en la longitud relativa del tarsometatarso de los cuervos ya han sido 
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descritas por otros autores, (Cramp & Perrins, 1994; Stewart, 2007). Los análisis de esta 
medida apuntan a que existe un gradiente geográfico en el tamaño de los tarsometatarsos de 
los cuervos, unos con distribuciones más al norte, que muestran tarsometatarsos relativamente 
más cortos, y otros con distribuciones más al sur, con tarsometatarsos relativamente más largos 
y esbeltos (Stewart, 2007).  Esto contrasta con el gradiente existente en el tamaño general de 
estas aves, que presentan mayor tamaño en áreas más al norte, y menor en zonas al sur. Se ha 
propuesto que el alargamiento o acortamiento del tarsometatarso podría ser una respuesta a 
la regla de Allen (Snow, 1954). Existiría una correlación negativa entre la latitud y la longitud 
de las extremidades para favorecer la conservación del calor. Por lo que una especie de aves 
presentaría las patas más largas en las zonas más al sur de su área de distribución (Stewart, 
2007). 
 En este sentido, la evolución de la asociación de insectívoros presente en los niveles de 
la Sima del Elefante aquí estudiados (Pleistoceno Inferior) sugiere un clima cálido y húmedo, 
con variaciones (Carbonell et al., 2008).  El clima en la zona era húmedo, situación reflejada 
por la presencia de faunas típicas de entornos con cuerpos de agua en la asociación, aves 
como los pigargos o los patos (ver Capítulo 2), o mamíferos como los castores están presentes 
(Cuenca-Bescós et al., 2017). Además, otros proxies como la herpetofauna o los quirópteros 
indican que el clima era ligeramente más cálido que el actual (Blain et al., 2010; Galán et al., 
2016). Las reconstrucciones paleoambientales realizadas en  los yacimientos italianos donde 
aparece C. pliocaenus reflejan un clima más árido (Pavia et al., 2012b), aunque los análisis 
para los yacimientos donde aparece C. p. janossy, que presenta un tarsometatarso mucho más 
robusto, apuntan también a un clima húmedo y cálido (Sevilla & Chaline, 2011). 
 Las diferencias entre el cuervo de la Sima del Elefante y otras poblaciones de C. 
pliocaenus podrían deberse a adaptaciones diferentes al medio, bien sea por el clima (como 
expresión de la regla de Allen) o por una forma de alimentación diferente (vida más terrestre y 
forrajeo). Estas diferencias también se observan las subespecies de C. corax actuales, además de 
un gradiente de tamaño ascendente hacia el norte (Stewart, 1999), las subespecies de C. corax 
presentes en la península ibérica y baleares presentan un tarsometatarso proporcionalmente 
más largo que las del norte de Europa (tab. 4), hecho ya apuntado por Mourer-Chauviré 
(2004). 
5. CONCLUSIONES
 Se estudian 8164 restos fósiles de una especie de cuervo procedente de los niveles 
inferiores  del Pleistoceno Inferior del yacimiento de la Sima del Elefante, Atapuerca, Burgos, 
España. Los restos de todos los niveles comparten los mismos caracteres morfológicos y 
biométricos, pero únicamente el en nivel TE9c se ha recuperado un número de restos suficiente 
como para realizar una descripción. En este trabajo se describe la asociación de cuervos grandes 
que se asignan a Corvus cf. pliocaenus. 
 El cuervo grande de la Sima del Elefante presenta un tamaño grande, similar al de 
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tab. 5: Número de medidas (n), mínimo (min), máximo (Max), media y desviación estándar (Ds) de las medidas 
tomadas en distintos huesos largos de los cuervos de los distintos niveles de la Sima del Elefante. Expresado 
siguiendo las claves de  Tomek & Bocheński (2000). Medidas en milímetros. (3 páginas siguientes).
otras especies de cuervo descritas en el Pleistoceno Inferior y Medio europeo. Siendo inferior 
a Corvus corax y ligeramente superior a Corvus corone. El análisis osteológico desvela que se 
trata  de un taxón diferente a Corvus corax antecorax y a Corvus pliocaenus janossy, debido a 
diferencias en el tamaño y en las proporciones del esqueleto. El cuervo presente en la Sima 
del Elefante es similar a la especie Corvus pliocaenus, prácticamente coetánea. El tamaño del 
cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante es ligeramente superior, pero no existen datos 
suficientes como para asignar a los cuervos de la Sima del Elefante a la especie C. pliocaenus, 
ya que no se han conservado tarsometatarsos completos entre los restos de esta última. Las 
proporciones entre este hueso y el resto del esqueleto marcan la mayor diferencia entre los 
cuervos de la Sima del Elefante y el resto de especies, del Pleistoceno Inferior, siendo mucho 
más esbelto en los restos aquí descritos. Esta diferencia puede deberse a una adaptación al 
medio diferente en esta población, respecto a otras poblaciones europeas. 
 Las relaciones filogenéticas entre las especies de cuervos del Pleistoceno Inferior no 
están claras. Un análisis de otras poblaciones de cuervos del Pleistoceno Inferior de la península 
ibérica permitirá conocer si la distribución del cuervo presente en la Sima del Elefante se limita 
únicamente a este yacimiento. La revisión de los restos de cuervo de los demás yacimientos 
de la Sierra de Atapuerca, asignados por el momento a C. c. antecorax, permitiría observar la 
evolución de las poblaciones de cuervos en un área concreta.
Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 90
CAPÍTULO 3.  Corvus cf. pliocaenus en el Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante (Atapuerca).
n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds
a 4 47,5 50 48,9 0,9
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c 9 4,2 4,9 4,7 0,3
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e
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b 2 49,7 54,2 52 8 47,5 54,2 52,3 2,2 53 51
c 4 8 10 9,3 0,8 2 9,5 9,5 9,5 82 8,2 10,6 9,4 0,5 9,1 3 8,9 10,4 9,7 0,8 9,3 9,5
d 4 6 7 6,4 0,4 1 7 83 5,8 7,5 6,5 0,4 6,3 3 6 7 6,5 0,5 6,5 6,4
e 42 10,8 13,5 12,6 0,6 10,9 13
f 36 6,5 8,8 7,6 0,5 7,1 7,7
g 38 5,2 7,8 7 0,5 6,6 6,8
h 10 7,6 8,8 8,3 0,4
i 1 11,5 13 11,8 13,2 12,4 0,4
j 2 5 5,5 5,3 20 5 7 5,9 0,5
a 2 24,3 24,5 24,4 9 23 25,7 24,5 1
b 6 5,7 7,7 7 0,7
c 17 5
d 17 3,1
a 3 57,7 58,4 58 0,3 60,5 19 55,2 62,7 59,2 2,3 61 60 2 58 59,2 58,6 2 61 61 61
b 5 11,8 12,4 12,1 0,2 3 12,2 12,9 12,6 0,3 56 11,2 13,7 12,3 0,5 12 12,4 12,4 2 12,2 12,8 12,5 3 12,1 12,5 12,3 0,2 2 13,1 13,2 13,2
c 2 5,3 5,4 5,4 2 5,4 5,5 5,5 42 4,4 6,2 5,3 0,3 5,2 5,6 5,2 5,3 5,3
d 3 5,3 5,6 5,4 0,2
e 2 5 5,1 5,1
f 4 11,8 13,2 12,6 0,5 53 12,5 14,6 12,8 0,6 12 12,8 12,5 2 13 13,2 13,1 2 12,2 13,2 12,7
g 31 6,9 8,6 7,6 0,4
h 40 8,5 11,4 9,9 0,6
i 42 6,4 8,7 8,5 2
a
b 8 11,1 12,6 11,7 0,5
c 8 14 17 15,6 0,9
d 2 13,7 14,2 14
e 3 7,4 9,2 8,4 0,9
f 2 4,4 4,7 4,5 4,4
g 3 5 5,2 5,1 0,1 5,2
h 9,5 10,5 51 8,9 10,9 10 0,5 9,9 2 9,5 10,8 10,2
i 41 9,2 10,5 9,7 0,4 6 10 11,2 10,6 0,5 4 10 11,3 10,9 0,6
j 2 10,5 10,5 10,5 2 10,4 11 10,7 72 9 11,4 10,4 0,5 2 10,5 11,8 11,2 11,5
a 6 69,5 74,2 71,6 1,7 2 71,5 73,2 72,4 71
b 11 11,8 12 47 10,2 12,5 11,3 0,5 2 11,2 11,5 11,4 12,2 7 10,4 12,3 11,5 0,7 2 11 11,2 11,1 11
c 6 4,1 4,5 4,4 0,2 2 4,1 4,9 4,5 2 4,8 4,9 4,9
d 7,8 7 7,2 8,4 8,2 0,5 2 8 8,7 8,4 61 6,8 9,6 8,2 0,5 8,1 4 8,2 9,1 8,7 0,5 8 8,4
e 53 4,3 6,4 5,1 0,4
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n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds n Min Max Media Ds
a 4 47,5 50 48,9 0,9
b 1 46,5 12 42,1 47,5 45,2 1,6
c 11,8 16 9,5 11 10,4 0,5
d 24 3,5 4,7 4 0,3
e 6 17,4 19,8 18,7 0,8
f
g 11 10,6 14,1 12,6 1,2 12
h 16 4,1 5,4 4,6 0,4 4,4
a
b 9 11,2 14,6 13,3 1
c 25 9,5 11,8 10,9 0,6
d 10 6,5 7,9 7,2 0,6
e 4 2,3 2,6 2,4 0,1
f 4 4,7 5,5 5 0,3
g
a 5 71 78,3 75,8 2,8
b 1 20,5 14 19,6 22,3 21,2 0,8
c 7 6 6,9 6,3 0,4
d 5 18 19,7 18,6 0,7
e 5 4,2 5,8 4,9 0,7
f 3 5,7 6,5 6,2 0,4
g 6 7,1 8 7,5 0,4 7,2
h 36 15,9 17,7 16,9 0,6 17
i 8,8 37 8,2 10,4 9,5 0,5 9,3 9,6
j 28 7 8,6 8 0,4
a
b 8 3,8 4,1 4 0,1 3,9
c 9 4,2 4,9 4,7 0,3
d 9 2,9 4 3,5 0,4
e
f 11 5,2 7,4 6,6 0,8 6,9
a 1 90,5 3 91 96 93,5 2 7 92 97,1 94,2 2 90 91,2
b 3 11 13 12 1 12 4 11,3 11,8 11,5 0,2 40 11 13 12 0,4 3 11,2 12,1 11,7 0,5 11,6
c 29 12 14,4 13,3 0,6 13
d 29 5 6,9 5,8 2,5 5,8
e 12 5,3 5,9 5,5 0,2 5,6 5,5
f 1 11,2 60 9,2 12 10,8 0,6 11 2 10,4 11,9 11,1 0,8 1 ,8 10,2
g 1 9,8 60 7,2 10,3 9,2 0,7 9,6 3 9 10,4 9,7 0,7 10,2 9
h 1 7,9 68 6,2 8,3 7,6 0,4 7,6 3 7,1 8 7,7 0,5 8,2 7
a 2 54,5 57,8 56,2 8 52,2 58,4 56,2 2 57 5 ,8
b 2 49,7 54,2 52 8 47,5 54,2 52,3 2,2 53 51
c 4 8 10 9,3 0,8 2 9,5 9,5 9,5 82 8,2 10,6 9,4 0,5 9,1 3 8,9 10,4 9,7 0,8 9,3 9,5
d 4 6 7 6,4 0,4 1 7 83 5,8 7,5 6,5 0,4 6,3 3 6 7 6,5 0,5 6,5 6,4
e 42 10,8 13,5 12,6 0,6 10,9 13
f 36 6,5 8,8 7,6 0,5 7,1 7,7
g 38 5,2 7,8 7 0,5 6,6 6,8
h 10 7,6 8,8 8,3 0,4
i 1 11,5 13 11,8 13,2 12,4 0,4
j 2 5 5,5 5,3 20 5 7 5,9 0,5
a 2 24,3 24,5 24,4 9 23 25,7 24,5 1
b 6 5,7 7,7 7 0,7
c 17 5
d 17 3,1
a 3 57,7 58,4 58 0,3 60,5 19 55,2 62,7 59,2 2,3 61 60 2 8 59,2 58,6 2 61 1 61
b 5 11,8 12,4 12,1 0,2 3 12,2 12,9 12,6 0,3 56 11,2 13,7 12,3 0,5 12 12,4 12,4 2 12,2 12,8 12,5 3 12,1 12,5 12,3 0,2 2 13,1 13,2 13,2
c 2 5,3 5,4 5,4 2 5,4 5,5 5,5 42 4,4 6,2 5,3 0,3 5,2 5,6 5,2 5,3 5,3
d 3 5,3 5,6 5,4 0,2
e 2 5 5,1 5,1
f 4 11,8 13,2 12,6 0,5 53 12,5 14,6 12,8 0,6 12 12,8 12,5 2 13 13,2 13,1 2 12,2 13,2 12,7
g 31 6,9 8,6 7,6 0,4
h 40 8,5 11,4 9,9 0,6
i 42 6,4 8,7 8,5 2
a
b 8 11,1 12,6 11,7 0,5
c 8 14 17 15,6 0,9
d 2 13,7 14,2 14
e 3 7,4 9,2 8,4 0,9
f 2 4,4 4,7 4,5 4,4
g 3 5 5,2 5,1 0,1 5,2
h 9,5 10,5 51 8,9 10,9 10 0,5 9,9 2 9,5 10,8 10,2
i 41 9,2 10,5 9,7 0,4 6 10 11,2 10,6 0,5 4 10 11,3 10,9 0,6
j 2 10,5 10,5 10,5 2 10,4 11 10,7 72 9 11,4 10,4 0,5 2 10,5 11,8 11,2 1 ,5
a 6 69,5 74,2 71,6 1,7 2 71,5 73,2 72,4 71
b 11 11,8 12 47 10,2 12,5 11,3 0,5 2 11,2 11,5 11,4 12,2 7 10,4 12,3 11,5 0,7 2 11 11,2 11,
c 6 4,1 4,5 4,4 0,2 2 4,1 4,9 4,5 2 4,8 4,9 4,9
d 7,8 7 7,2 8,4 8,2 0,5 2 8 8,7 8,4 61 6,8 9,6 8,2 0,5 8,1 4 8,2 9,1 8,7 0,5 8,4
e 53 4,3 6,4 5,1 0,4
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Avian eggshell remains from the level 
TD6 of Gran Dolina (Atapuerca) 
4
 El yacimiento de la Gran Dolina (TD), en Atapuerca, Burgos, presenta un relleno del 
Pleistoceno Inferior y Medio dividido en 11 niveles. El Capítulo 4 está centrado en el nivel 
TD6 (0.8-0.9Ma), formado por sucesiones de debris flow y facies fluviales, con gran diversidad 
de vertebrados, incluyendo Homo antecessor. Se describen por primera vez restos de cáscaras de 
huevos en Atapuerca, recuperadas gracias al lavado y tamizado de los sedimentos provenientes 
de las excavaciones arqueológicas. Solo 22 fragmentos se han recuperado. Su tamaño es pequeño 
y presentan señales de abrasión. Todos los fragmentos presentan superficies externas suaves, 
mamilas densamente empaquetadas en la superficie interna y presentan varias capas. Por ello 
pueden identificarse como cáscaras de huevos de aves. El grado de abrasión de las secciones radiales 
dificulta la identificación de caracteres ultraestructurales, pero los análisis de catodoluminiscencia 
permiten descartar la presencia de recristalizaciones. 3 taxones se han identificado: Charadriiformes, 
Gruidae y Anseriformes (todos ellos identificados entre los restos osteológicos del nivel TD6). La 
asociación apunta a la presencia de un ambiente húmedo en los alrededores de la Gran Dolina en 
el momento del depósito. 
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1 INTRODUCTION
1.1 The amniote eggshell
 The amniote eggshell is a biomaterial composed both of organic (proteins) and 
inorganic (calcium carbonate) phases. Its mineralized composition provides them with a high 
preservation potential, and as such they are common fossils in many continental paleontological 
and archaeological sites.  The study of the avian eggshell in particular started in the beginning 
of the XIX century, as the first comparative study was carried at the end of the century by 
Wilhelm Von Nathusius (Tyler, 1964). The first references of fossil eggshells come from the 
midcentury XIX (Buckman, 1859; Meyer, 1860), but the exhaustive analysis of the fossil 
eggshells had to wait almost a century to the works concerning dinosaurs eggs (e.g. Andrews, 
1932). This first works where limited due to the difficulties in assigning eggs to corresponding 
taxa. In the second half of the XX century the first parasystematic classifications of the eggs 
and eggshells appeared (e.g. Zhao, 1979). Finally, in the end of this century, Mikhailov (1991, 
1997a, b) review all previous classifications, concerning also extant avian taxa, laying the 
foundations for paleoology (Mikhailov et al., 1996), which has been advancing from this 
moment. 
 The conservative architecture of the eggshell, especially in the case of avian eggshells, 
makes difficult the assignation of fossil eggshells to a particular species, and most eggshell 
attributions are restricted to large clades. Nevertheless, despite their limited taxonomic value, 
eggshells are a source of both paleoethological and paleoenvironmental information, as its 
calcite composition make eggshell fragments and eggs an ideal source for ∂18O isotopic 
analyses (Erben et al., 1979; Johnson et al., 1997; Amiot et al., 2017). 
1.2 Eggshells in Quaternary sites
 Works about Quaternary and Holocene ratite eggshells, commonly found in 
archaeological sites, have been developed since long ago (Kai et al., 1988; Texier et al., 2010; 
Fernández et al., 2016; Lomoschitz et al., 2016; Miller et al., 2016), with some works using 
eggshells for dating archaeological sites (Clarke et al., 2007). The analyses of the eggshells of 
other groups are much scarcer (Keepax, 1981; Sidell, 1993a, b; Beacham & Durand, 2007), 
because of the difficulties in eggshell preparation and diagnosis (Sidell 1993a, b). Recently, 
biochemical approaches have allowed the systematic study of eggshells in archaeological sites 
(Stewart et al., 2013) but this approach is destructive and limited to very recent localities. This 
lack of studies in holocene and quaternary localities, where eggshells can provide important 
insights on the faunal association not recorded by other fossil remains is mostly due to the lack 
of interaction between paleoology, a mostly mineralogical and paleontological discipline, with 
special focus on Mesozoic fossils, and zooarcheology. It is noticeable the lack of paleoological 
references in archeological articles dealing with eggshells, where only studies dealing with 
modern eggshells are reported, even when dealing with methodologies and applications of the 
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eggshell studies (e.g. Clarke et al., 2007;  Stewart  et al., 2013).
 Here we present the first deep analysis on avian eggshells concerning Quaternary non-
Ratite eggshells from the Iberian Peninsula. We discuss the probable avian fauna that laid 
those eggs and compare with the osteological record and provide a taphonomic analysis to 
explain how these remains got incorporated in the taphocenoses. We also introduce a series of 
techniques, approaches and literature references of frequent use in paleoology to the field on 
zooarcheology and discuss its impact of this interdisciplinary approach in future works.
1.2 Gran Dolina site
 The Gran Dolina is one of the Sierra de Atapuerca archaeo-palaeontological sites, 
located in Burgos, Spain, near to the city of Burgos (fig. 1a). Those sites are well known 
for providing a complete record of Quaternary archaeological, palaeontological, climatic, 
biodiversity, and anthropological changes during nearly one and a half million of years (Arsuaga 
et al., 1993, 1997; Carbonell et al., 1995, 2008; Bermúdez de Castro et al., 1997; Rodriguez 
et al., 2011; Cuenca-Bescós et al., 2016; among many others). The sites of the Trinchera del 
Ferrocarril in Atapuerca were exposed due to the construction of a railway trench southeast to 
northwest through the Atapuerca range (fig.1b). Years later, the paleontologist Trinidad de 
Torres Perez Hidalgo discovered the paleontological importance of the sites of the Trinchera 
del Ferrocarril in his quest for fossil bears in the Iberian Peninsula. 
 The Atapuerca sites are the cave infillings, belonging to the Las Torcas karst system 
which is developed in Late Cretaceous marine limestones. The karst is divided into two 
systems: the one whose caves were exposed by the construction of the railway, called Trinchera 
del Ferrocarril, and one internal, called the Cueva Mayor System. The Cueva Mayor system 
includes the Galeria del Sílex, Galería Baja, Galería del Silo, Galería de las Estatuas, Portalón 
and Sima de los Huesos Sites. The Trinchera del Ferrocarril includes the Gran Dolina (shortened 
to TD, Trinchera Dolina), Galería (TG, TZ) and the Sima del Elefante (TE) (Ortega et al., 
2013) (fig. 1b).
fig. 1: Geographical context of the Atapuerca complex. a) Location of the Atapuerca sites in Iberian Peninsula; 
b) Atapuerca complex map. The dot points the Gran Dolina location. Modified from Ortega et al., 2013.
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fig. 2: Stratigraphic context of the Gran Dolina site. a) Schematic view of the lithostratigraphic units and cave 
morphology of the Gran Dolina from the railway trench view; b) schematic stratigraphic profile of the Gran 
Dolina infill. Modified from Berger et al., 2008.
 The Gran Dolina (TD) presents the longest stratigraphic sequence of Atapuerca, the 
site has 19m thick sequence and it is divided in 11 litostratigraphic units: TD1 to TD11 from 
the base to top (Parés & Perez-González, 1999, Campaña et al., 2017), only levels TD3 to 
TD11 presents abundant remains. The Lower Pleistocene sediments (TDLOW) from the 
level TD1 to TD7, with reverse polarity, and the Middle Pleistocene sediments (TDUP) from 
TD8 to TD11, with normal polarity (fig. 2). The polarity change that marks the boundary 
(between the levels TD7 and TD8) has been interpreted as the Brunhes-Matuyama boundary 
(Parés & Pérez-González, 1995; Cuenca-Bescós et al., 2016).
 The Gran Dolina sediments have yielded a huge amount of fossil remains: human 
remains, lithic tools, vertebrates, as well as scarce pollen and seeds (Carbonell et al., 1995; 
Sánchez-Marco, 1999; Rodríguez et al., 2011; Terradillos-Bernal & Rodríguez-Álvarez, 2014; 
Saladié et al., 2014; Allué et al., 2015; Rodríguez-Hidalgo et al., 2016; Bruner et al., 2017). 
Also small vertebrates were analyzed in order to infer the environmental and climatic changes 
(Cuenca-Bescós et al., 1995, 2001, 2005, 2011, 2017; Blain et al., 2008; Lozano-Fernández et 
al., 2013). 
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fig. 3: Simplified sedimentary facies column of TD6 level. Modified from Campaña et al., 2017.
1.3 TD6 settings 
 The fossil eggshells that are studied here belong to the Early Pleistocene, level 6 (TD6), 
of the Gran Dolina. The level TD6 have been dated with ESR-OB as between 800 and 900ka 
(Moreno et al., 2015). The level TD6 has yielded fossils of human remains and evidences of 
human occupation (Bermúdez de Castro et al., 1997, 2008). 
 The TD6 level of the Gran Dolina is a 3m thick deposit divided into three subunits: 
TD6.3 (2m), TD6.2(0.5m) and TD6.1(0.5m) from the bottom to the top (Pérez-González et 
al., 2001; Campaña et al., 2017) (fig. 3). TD6 is formed by allochthonous sediments.  
 The TD6.3 subunit is mainly formed by debris flow facies. TD6.2 is formed by channel 
and floodplain facies, and it ends at the top with another debris flow layer. The upper TD6 
subunit, TD6.1 is formed again by channel facies and floodplains (Campaña et al., 2017). 
 The taphonomic analysis carried out in the TD6 level points that the large vertebrate 
fossil remains appear in situ (Saladié, 2009). The accumulation in the sublevel TD6.3 is the 
result of the using the cave as a den by hyenas, and sporadic occupations by hominids (Saladié 
et al., 2017). The TD6.2 level contains the human remains that were mainly accumulated 
along with other large vertebrates by the hominin themselves, which used the cave as a home 
(Saladié et al., 2011); also episodes of carnivore occupation of the cave have been recorded 
in this subunit (Saladié et al., 2014). The large vertebrate remains of sublevel TD6.1 are also 
related to the presence of hyena latrines within the cave (Pineda et al., 2017). Regarding 
the small vertebrate faunas, the small mammal accumulations are caused primarily by the 
action of nocturnal birds of prey, as Strix aluco, the Tawny owl, and secondarily by mammal 
carnivores, and transported by flows (Fernández-Jalvo & Andrews, 1992; Fernández-Jalvo, 
1995). Nevertheless the squamate and amphibian accumulation seems to be due to in-situ 
mortality (Blain et al., 2008). The eggshells analyzed in the present work come from the 
TD6.1 sublevel.
 Bird remains from the Atapuerca sites have been analyzed by several authors: Sánchez-
Marco, 1987, 1995, 1999, 2004, 2005; Rosas et al., 2001; Núñez-Lahuerta et al., 2016a, b. The 
level TD6 has yielded more than 30 different taxa (tab. 1). The avian association in the TD6 
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tab. 1: Identified bird taxa in the level TD6 of the Gran Dolina site assemblage. Data from Sánchez-Marco, 
2005.
level is dominated by open country species and bushland and inland water species (Sánchez-
Marco, 1999). Same results were given by mammals, amphibian and reptile squamates, which 
reflected a humid and relatively open environment in this level (Cuenca-Bescós et al., 2005; 
Blain et al., 2008).
2 MATERIAL AND METHODS
 This work represents the first eggshell analysis carried out in the Atapuerca sites. 
Twenty two eggshell fragments were recovered during the revision of the bird remains on the 
samples. 
2.1 Field work
 The samples were recovered after washing and sieving the sediments of the Gran Dolina 
TD6 level extracted during the field campaigns. The preparation of the sediments for the 
recovery of microfaunal remains is a process that takes place simultaneously to the Atapuerca 
excavation campaign, each year during one month and a half. Eggshell remains have not been 
usually found in the sediment of these sites; only one sample has provided fragments of this 
kind of remains: TD6.1 G12 680-690. 
 The sediment samples from the TD6 levels were processed by water and sieving in order 
to separate the small fossil remains from the clay matrix. A water motor pump extracts water 
from the Arlanzon River, and the water is allowed to drop over a sieve platform (superimposed 
10.5, 5mm and 0.5mm mesh screens) were the samples are located, allowing the water to 
remove the matrix.  The obtained sample consists (concentrate) of fragments from the cave 
walls, lithic industry, fossil remains of small vertebrates, fragments from large vertebrates and 
eggshells. When dried, those samples are packed and labeled (including the information about 
the field campaign year, the site, the square and the depth). 
order taxa identified in the td6 assemblage
anseriformes Anas  spp., Anas crecca , Melanitta fusca
falconiformes Falco naumanni
galliformes Perdix paleoperdix, Coturnix coturnix
gruiformes Porzana  sp., Porzana pusilla
charadriiformes Charadrius morinellus, Limosa limosa, Scolopax rusticola
columbiformes Columba livia/oenas
passeriformes 
Melanocorypha calandra , Calandrella cf. brachydactyla, Galerida cristata , Lullula arborea , 
Alauda arvensis, Eremophila alpestris , Ptyonoprogne rupestris , Hirundo rustica , Motacilla flava,
Anthus pratensis , Cinclus cinclus , Prunella collaris , Prunella modularis , Turdus merula , Turdus 
iliacus , Turdus philomelos , Fringilla coelebs, Sturnus sp., Sylvia hortensis, Muscicapa striata,
Emberiza citrinella,  Corvidae indet., Corvus antecorax  
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2.2 Laboratory work
 The eggshells were recovered by picking out them from the rest of the remains in the 
Paleontology Section of the Earth Sciences Department of the University of Zaragoza. The 
picking up of the fossils was made with the help of an Olympus SZ5 binocular microscope. 
An analysis protocol for eggshell was applied to these remains: The 22 eggshell fragments were 
mounted, gold-coated and analyzed with a JEOL6400 SEM, at the University of Zaragoza, 
using both secondary and backscattered electrons. Also X-ray analyses were performed in 
order to confirm the calcite composition of the eggshells. Backscattered scanning electron 
microscopy and energy dispersive X-Ray spectroscopy was performed to detect diagenetic 
alterations in the eggshell (Moreno-Azanza et al., 2016), with an Oxford Instruments INCA 
300 X-Sight (133 eV a 5.9KeV) attached to the electronic microscope.
 The radial sections of the seven best preserved eggshells were prepared in the Preparation 
of Rock and hard materials Service of the University of Zaragoza following the methodolgy of 
Quinn (1994). Every eggshell fragment was adhered to a methacrylate block, submerged in 
epoxy. The resultant blocks were cut with a diamond saw. The obtained sections were polished, 
and adhered to the glass which will contain the thin section (as the eggshells were fragile 
and scarce, only one fragment was placed in any glass). Then it was cut again, with a thin 
section added to the glass, and a fragment imbued in the methacrylate block. The thin sections 
were polished with carborundum until the thickness was optimum for the observation. The 
methacrylate block with the eggshell surplus is stored for future observations. The thin sections 
were analyzed under a petrographic microscope (Olympus BX 41) and cathodoluminiscence 
(Cl) analyses were performed with Nikon Eclipse 50i POL microscope coupled with a 
cathodoluminiscence system (CL8200 Mk5-1) at the Institut  Català d´Arqueologia Clàssica 
in Tarragona, Spain. 
2.3 Identification
 After the analyses, the eggshell SEM images were studied applying the methodology 
established by Mikhailov (1997a). Several characters were analyzed (fig. 4): presence of 
recognizable layers, surface shape, pore shape (fig. 4a), mammillae diameter and distance 
between mammillae (fig. 4b). Also the thickness, the ratio between the thickness of the 
continuous layer and the mammillary layer, and the relation between the External zone and the 
Squamatic zone were measured using ImageJ software (Schneider et al., 2012). The obtained 
data were compared with those provided by Mikhailov (1997b). 
 Nomenclature follows Mikhailov (1991, 1997a) (fig. 4). Most of the comparations 
where carried based on the descriptions and microphotographs provided in the avian eggshell 
atlas by Mikhailov (1997b). Despite the general recommendations of Mikhailov et al. (1996) 
we choose not to use a parataxonomic classification of the recovered materials due to the small 
sample size, which hinders quantification of the intra ootaxonomic variability, and the recent 
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age of the materials studied, which allows studying modern analogues for all the association at 
genera level.
fig. 4: Avian eggshell structure. a) General avian eggshell structure and nomenclature sensu Mikhailov (1991, 
1997a, b). 1: under polarised light, 2: under non-polarised light, 3: electron microscope; b) scheme of the 
eggshell inner surface: mammillae diameter and mammillae packaging measurement.
2.4 Abbreviations
TD6-Level six of the Gran Dolina site
SEM-Scanning electron microscopy; BSE-Backscattered scanning microscopy; EDS-Energy-
dispersive X-ray spectroscopy; Cl-Cathodoluminescence.
CL-Continuous layer; ML-Mammillary layer; EZ-External Zone; SqZ- Squamatic zone
CL: ML- ratio between the thickness of the continuous layer and the mammillary layer
EZ/SqZ- the relation between the External zone and the Squamatic zone
All materials are housed at the Museo de Ciencias Naturales de la Universidad  de Zaragoza 
(MPZ) (Canudo, 2018). 
3 RESULTS
3.1 Systematic paleontology
 The recovered eggshells fragments present smooth outer surfaces and angusticanaliculated 
pore system. The mammillae are densely packed in the inner surfaces, and are multilayered. 
Thus, they can be identified as avian eggshells. The degree of abrasion of the radial sections 
hinders the identification of ultrastructural characters, but cathodoluminescence analyses allow 
discarding recrystallization. In the best-preserved fragments, differences in eggshell thickness 
and relative proportions between the mammillary layer and the continuous layer and between 
the squamatic zone and external zone suggest the presence of three ootaxa (tab. 2, 3). This 
result may be affected by the small size of the sample, as these disparities may be explained by 
intraoospecific variability.
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tab. 2: Descriptive characteristics of the three identified groups. 
typE a typE b typE c
Thickness (μm) 150 300 180
CL:ML 4:01 2,5:1 1:01
Ez/Sqz 0,3 0,24 0,3
Intermamillary distance (μm) 36 60 45
Mammillae diameter (μm) 40 70 48
3.1.1 Type A
Assignation: Order Charadriiformes Huxley, 1867
Charadriiformes indet.
figs 5, 6
Material: 12 eggshell fragments.
3.1.1.1 Description
 Eggshell fragments present sings of abrasion, with eroded radial sections, detachment 
of the external surface and eroded mammillae. 
 The eggshell is thin (150 µm), being the thinner eggshells of the assemblage. The 
mammillae layer is composed of tightly packed keg shaped mammillae (h/w ratio <1). Most of 
the radial sections are poorly preserved, but in some sections a smooth transition between the 
mammillae and continuous layer is observed (CL:ML= 4:1). The continuous layer is subdivided 
in a Squamatic zone where prisms and column boundaries cannot be differentiated and a 
well-developed external zone, with marked prisms. The EZ/SqZ ratio is 0.3.  The squamatic 
zone is well preserved, with individual squamas of up to 5 microns, and presents sub-micron 
vesicles that are restricted to this zone (fig.5c). An external zone can only be observed in 
some fragments, with a characteristic vertical crystal splitting that individualizes prisms. Each 
individual prism is wide (25-40 µm). 
 Outer surfaces are smooth, with scarce round pore openings of around 30 µm in 
diameter. Some of the outer surfaces present signs of erosion, such as detached parts of the 
external zone (fig. 5a). The inner surfaces show tightly packed, reabsorbed mammillae (mean 
mammillae diameter 40 µm) (fig. 5b).
 In thin section the eggshells do not present distinct grow lines, but organic matter is 
unevenly distributed through the eggshell thickness, being more abundant in the mammillary 
layer, and almost absent in the External Zone. Under cross polarized light, the eggshells display 
columnar extinction. There is a relative increase in the width of the prisms towards the outer 
surface of the eggshell. Noteworthy is that some domains open in large fans towards the outer 
surface of the eggshell, killing neighbouring domains.
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fig. 5: Type A eggshells under secondary-electron microscope (SEM). a) Radial sections showing the ultrastructure 
of the eggshell (TD6.1 G12-8/MPZ 2019/167); b) inner surface, showing the eroded mammillae (TD6.1 G12-
18/MPZ 2019/177); c) sub-micron vesicles in the Squamatic zone (TD6.1 G12-9/MPZ 2019/168). 
 Some crystals exhibit zoned extinction in concentric rings and dogtooth spar texture 
(fig. 6). Furthermore, some fragments exhibit secondary precipitations in the outer surfaces. 
All of this suggests that some autogenic crystals formed during fossilization.
3.1.1.2 Discussion
 The presence of a well developed Squamatic ultrastructure is diagnostic of the 
avian eggshell (Mikhailov, 1991). The well-developed external surface allows discarding 
Passeriformes affinities of the eggshell (Mikhailov et al., 1997b). Thin eggshells with well-
developed external zones and 0.3 EZ/SqZ ratios are present in several loosely related avian 
groups, including Pelecaniformes, Falconiformes, Anseriformes, Gruiformes, Charadriiformes 
and Cuculiformes (Mikhailov, 1997b). Within these groups, the 4:1 CL: ML ratio is shared 
by only a few families, including Cathartidae (Falconiformes), Anseriformes (some Cygnus 
species), Rhynocheti (Gruiformes) and the suborders Laria and Alcae (Charadriiformes). 
Type A TD6 eggshells differ from the eggshell of the Anseriformes in having less elongated 
mammillae and lacking the bifurcating channels observed in some Cygnus eggshells (Plate 8F 
in Mikhailov, 1997b). From Rhynocheti, the Type A eggshells differ in the lack of a mosaic 
patter in the external surface and a slightly larger CL/ML ratio (Figure 10D in Mikhailov 
1997b).
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fig. 6:  Type A eggshells under petrographic microscope (TD6.1 G12-4/MPZ 2019/163). a) Non polarized 
light;  b) polarized light.
 The Type A eggshells from the Gran Dolina level TD6 in Atapuerca display the 
“typical” neognathe condition (sensu Mikhailov, 1997b) but with a particularly solid 
ultrastructure in the external zone. This condition is present in Charadriiformes (Plate 12 in 
Mikhailov, 1997b) and in some falconiforms (Cathartidae; Figure 11 in Mikhailov. 1997b). 
Within Charadriiformes, Lari and Alcae eggshells both present an external surface with a 
characteristic mosaic pattern, but this character cannot be observed in TD6 eggshells due to 
the eroded condition of the eggshells.
 Although it was not possible to differentiate Type A eggshells from those of Cathartidae, 
this family is restricted to the South American continent in the Pleistocene, allowing us to 
reject this attribution. Within Charadriiformes, the TD6 eggshells mostly resemble those 
of Lari and Alcae, although they lack the diagnostic mosaic pattern in the outer surface. 
This, together with the absence of seagull osteological remains in the Sierra de Atapuerca 
archaeological complex, makes this attribution unlikely. Therefore, we attribute Type A 
eggshells to Charadriiformes indet. 
3.1.2 Type B
Order Gruifomes Bonaparte, 1854
Family Gruidae Vigors, 1825
Gruidae indet.
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fig. 8:  Type B eggshells under petrographic microscope (TD6.1 G12-1/MPZ 2019/160). a) Non polarized 
light; b) polarized light.
fig. 7: Type B eggshells under secondary-electron microscope (SEM). a) Radial sections showing the ultrastructure 
of the eggshell (TD6.1 G12-2/MPZ 2019/161 on the left, TD6.1 G12-6/MPZ 2019/165 on the right); b) 
Detail of a pore opening in the outer surface (TD6.1 G12-6/MPZ 2019/165).
figs 7, 8
Material: 3 eggshell fragments
3.1.2.1 Description
 Eggshell fragments present sings of abrasion, with eroded radial sections and eroded 
mammillae (fig. 7a). 
 Eggshells of the Type B are the thickest of the assemblage but are still thin (300 µm). 
There is a smooth transition between the mammillae and continuous layer (CL:ML= 2.5:1). 
The mammillae are significantly larger than in the Type A eggshells (h:w=2:1), and some 
fragments present well preserved bases of the mammillae. An external zone can be observed 
in some fragments, with well-marked boundaries between prisms. These prisms are wide (25-
50 µm). The EZ/SqZ ratio is 0.24. Pore channels are straight and narrow (mean diameter of 
less than 20 µm) (fig.7b). The channels broaden towards the outer surfaces, resulting in the 
funnel shaped, slightly elongated pore openings.
 No defined grow lines can be seen in thin section, but a certain degree of lamination 
can be observed. Organic matter is evenly distributed through the eggshell thickness. The 
transition between the mammillary and continuous layer is more abrupt than in Type A 
eggshells. Under cross polarized light, the eggshells display columnar extinction. There is a 
relative increase in the width of the prisms towards the outer surface of the eggshell, although 
less marked than in Type A eggshells. Some crystals exhibit dogtooth spar texture, suggesting 
that they may be autogenic crystals formed during fossilization (fig. 8).
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 Outer surfaces are smooth, with scarce elongated pore openings of around 30 µm in 
maximum diameter. The inner surfaces show packed mammillae (mean mammillae diameter 
70 µm).
3.1.2.2 Discussion
 300 micron eggshells with similar CL:ML ratios than those seem in Type B eggshells 
are present in many clades of aves, including some Ratites, Gaviiformes, Procellariformes, 
Pelecaniformes, Ciconnidae, Balaenicipites, Falconiformes, Accipitridae, Anseriformes and 
Gruiformes (Mikhailov, 1997b). From all those clades, with the exception of Anseriformes 
and some Gruiformes, Type B TD6 eggshells differ in the tall mammillae and relative thin 
external zone. From Anseriformes, the Type B eggshells can be easily differentiated in lacking 
the typical ratite like general arrangement shown in most Anseriformes (gig. 12, Plate 8 in 
Mikhailov, 1997b), with a sharp transition between the mamillary and continuous layer not 
observed in the Dolina eggshells. 
 Within Gruiformes, Type B eggshells differ from all clades but Gruidae in having 
a thinner external zone. Elongated pores are a diagnostic feature of this clade, as it is a very 
smooth transition between the squamatic and external zones (Mikhailov, 1997b).
3.1.3 Type C
Order Anseriformes Wagler, 1831
Anseriformes indet.
fig. 9
Material: 5 eggshell fragments
3.1.3.1 Description
 Eggshell fragments present sings of abrasion, with eroded radial sections and eroded 
mammillae. 
 The eggshells are thin (180 µm) and can be easily distinguished from Type A eggshells 
by an abrupt transition between a thick mammillary layer and the continuous layer (CL:ML= 
1:1). The mammillae are tall (h:w ratio >2.1). The continuous layer has a thin, poorly 
differentiated external zone, although this may be due to a poor preservation.  
 Outer surfaces are smooth, although a certain degree of undulation can be seen in 
some fragments, and no pore openings can be seen in the studied sample (fig. 9). The inner 
surfaces show packed mammillae (mean mammillae diameter 48 µm).
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fig.9: Radial sections of Type C eggshells under secondary-electron microscope (SEM) (TD6.1 G12-14/MPZ 
2019/173 on the left, TD6.1 G12-5/MPZ 2019/164 on the right).
3.1.3.2 Discussion
 Thin eggshells with a 1:1 CL:ML ratio are not common in Holocene taxa, and are 
restricted to the clade Anseriformes (Mikhailov, 1997b). This clade also presents an abtrupt 
transition between those layers. Mikhailov (1997b) also reports 1:1 CL:ML ratios in some 
Proceralliformes, but no eggshell with this condition is figured. Furthermore, Type C TD6 
eggshells further differ from those of the Proceralliformes in the shape of the mammillae, flatter 
in Proceralliformes (Plate 2 in Mikhailov, 1997b) and tall in the Dolina eggshells. Finally, the 
lack of a well differentiated external zone is not congruent with an anseriform attribution, a 
condition present on Passeriformes, Strigiformes and Pssittaciformes, but the Type C eggshells 
can be easily differentiated from the former by the presence of well-defined mammillae and 
from Strigiformes (Mikhailov, 1997b) and Pssittaciformes (Figure 13 in Mikhailov, 1997b) 
by its unusual CL:ML ratio. All of this, together with the abrasion of the outer surfaces and 
the apparent undulating condition reinforces the idea of a not preserved thin external surface, 
although additional specimens are needed to support this claim. 
3.2 Taphonomy
3.2.1 Bioestratinomy
 The low number of eggshell fragments recovered (less than two eggshell fragments 
per kilo); the small size of most of the fragments (less than 4 mm2) and the clear evidences of 
erosion and abrasion observed in some fragments are coherent with an allochthonous origin 
of the fragments. An interesting piece of evidence supporting this is TD6.1 G12-2, an eggshell 
fragment in which uncratered and cratered bases of the mammillae can be observed (fig. 
10), suggesting that this fragment belong to an unhatched broken egg that suffer significant 
transport prior to accumulation.
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3.2.2 Fossildiagenesis
 Cathodoluminescence analyses show that the eggshell fragments here described are 
non-luminescent (fig. 11a). This coupled by a homogeneous (fig. 11b) low magnesian calcite 
composition determined with x-ray diffraction (Ca 39-51%, Mg 0.21-0.32%, O 48-61%) 
(fig. 11b) suggest that the original composition of the eggshells has been preserved unaltered. 
 Nevertheless, the presence of authigenic calcite crystals in some eggshell fragments, 
evidenced by zoned extinction, dog tooth spar texture and microcrystalline calcite, suggest 
that a certain degree of alteration took place (fig. 10). No extensive recrystallization occurred, 
but some crystals may have been overgrown during fossilization. The lack of response to 
cathodoluminescence can be explained with a pure calcium carbonate composition of the 
fig. 10: Radial section of an eggshell under petrographic microscope and polarize light showing authigenic 
calcite crystals on the left (TD6.1 G12-4/MPZ 2019/163). Cratered and uncratered bases of the mammillae in 
the inner surface of TD6.1 G12-2/MPZ 2019/161 on the right.
fluids. The karstic nature of the deposit provides a source of such fluid, which partially could 
be the cause of the alteration of the Gran Dolina eggshells. Interestingly, no other carbonate 
fossils or crusts are preserved in the assemblage.
4 DISCUSSION
4.1 Diversity
 Despite the small size of the sample (n=22) and the relatively poor preservation of the 
eggshell fragments, three different eggshell types, belonging to three common groups of birds 
in the European Pleistocene. Type B eggshells are easily distinguished from other eggshells in 
the assemblage by being twice as thick as the other, and presenting wider mammillae. Type A 
eggshells are the thinnest in the assemblage, and present small and tightly packed mammillae 
and a smooth transition between the mamillary and continuous layers, with clear differentiation 
between the squamatic and external zones. The columns observed in the external zone are also 
slender than those seen in Type B eggshells, due to a relatively thicker external zone. Finally, 
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fig. 11: Composition remarks of the analyzed eggshells. a) Non luminescence results under Cathodoluminiscence 
analysis (TD6.1 G12-6/MPZ 2019/165 on the left; TD6.1 G12-4/MPZ 2019/163 on the right); b) backscatered 
secondary electrons (BSE) images showing a homogeneous composition (TD6.1 G12-6/MPZ 2019/165 on the 
left, TD6.1 G12-9/MPZ 2019/168 on the right).
Type C eggshells are characterized present a similar thickness than those of type A, but can 
be easily differentiated due to their 1:1 continuous to mammillary layer ratio. Thus, it can be 
inferred that the eggshell assemblage represents at least three different taxa that nested in the 
proximities of the Gran Dolina cave at the moment of the deposition of the TD6 stratum.
4.2 Attribution to avian taxa and correlation with previous identification of 
species in TD6
 The eggshells have been identified as belonging to Charadriiformes, Gruidae and 
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Anseriformes. These three groups are common in European Pleistocene sites (Tyrberg, 1998), 
and have been also identified in the avian assemblage of the level TD6 in the Gran Dolina 
(Sánchez-Marco, 2005, 2006).
 Several Charadriiformes species have been identified within the TD6 assemblage; 
the Eurasian dotterel (Charadrius morinellus), the black-tailed godwit (Limosa limosa) and 
the Eurasian woodcock (Scolopax rusticola) (tab. 1). Representing the Gruidae family, the 
Baillon´s crake (Porzana pusilla) appears in the fossil bone assemblage recorded in the TD6 
level (tab. 1). Also several representatives of the Anseriformes order appear within the bone 
remains recovered in the level: Anas sp., Anas crecca (Common teal) and Melanitta fusca (Velvet 
scoter) (tab. 1). 
4.3 Palaeoenviromental implications
 The TD6.1 sedimentary facies present wide channels that change to floodplains 
laterally. It seems to reflect an environment with a stream inside de cave (Campaña et al., 
2017). The sedimentological analysis of the sublevel TD6.1 points to a more humid moment 
in the Sierra de Atapuerca than in previous levels. This is congruent with the environmental 
reconstruction analysis of the small vertebrates (Cuenca-Bescós et al., 2005; Blain et al., 2008). 
Also the taxa identified on the basis of the eggshells strongly support this reconstruction, as 
the three groups are clearly related with the presence of water masses in the environments 
(Svensson et al., 2010)
 Noteworthy is that the small sample size allowed identification of eggshells belonging 
to three different orders of birds. This is again coherent with an allochthonous origin of the 
eggshells, which do not represent the debris of a nest or rockery, but instead represent a wider 
sample of the nesting species of the ecosystem that surrounded the Gran Dolina. The humid 
conditions and the presence of streams within the cave favoured the transport of the eggshells 
from outside to the inside of the cave along with the sediment.
4.4 Future eggshell studies in archaeological and paleontological sites
 Despite that eggshell fragment are usual in archaeological sites (Stewart, 2013) there 
are scarce studies of eggshells in Pleistocene sites. The study of eggshells from the level TD6 in 
the Gran Dolina cave represents the first attempt of study these avian remains in the Atapuerca 
sites.
 The combined use of different techniques (SEM, petrography microscopy, 
cathodoluminescence and others) allows describing the fine architecture of the avian eggshells 
and assigning them to a certain taxa. Also it allows inferring the processes that lead to its 
preservation in archaeological sites. This can be a source of valuable information, as eggshells 
are good paleobiological indicators (Erben, 1979). 
 There is no major accumulation agent forcing the presence of the eggshells in the 
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sites, although eggs can be sporadically consumed by mammals or birds.  For this reason the 
avian association inferred by the eggshells is mainly not subject to the predator bias. Also it is 
useful as it only reflects the presence of taxa that nest in the vicinity of the site, avoiding the 
presence of migratory taxa that could blur the signal. That could allow giving a much more 
concrete picture of the landscape of the site in the moment of the accumulation, even giving 
the possibility of study patrons of seasonality.
 On the other hand eggshells could have a major role in the reconstruction not only 
of the landscape, but can also become the source of ∂18O data than can be used for inferring 
palaetoemperatures.   
5 CONCLUSIONS
 The study of eggshells from the level TD6 in the Gran Dolina cave represents the 
first attempts of study these avian remains in the Atapuerca sites. 22 eggshell fragments were 
recovered from the Gran Dolina site. The fragments were recovered by washing and sieving 
the sediments from the level 6 of the site, dated 0.8-0.9Ma, in which the remains of Homo 
antecessor were recovered. The sediments of the level 6 are allochthonous to the cave, and 
represent debris flows and channel and flood plain facies. The analyses performed to the 
fragments suggest that they were transported to the inside of the cave along with the sediment. 
 The eggshell association shows a moderate diversity, despite the scarcity of fragments 
in the site, as only one sample yielded eggshell remains (less than 2 eggshell fragments per 
sediment kilogram); however the reanalysis of the site collection is currently underway, and 
more fragments are expected to be found. The three identified groups fit with Charadriiformes, 
Gruidae and Anseriformes eggshells. These groups are present in the TD6 assemblage by 
osteological remains. The eggshell association supports the idea of a humid environment, as 
the three identified groups are strongly related to water masses. 
 The preservation of the eggshells, along with the low concentration and the relative 
high diversity points that the eggshell assemblage is allochthonous to the cave. It does not 
represent the debris of a nest or rockery within the cave, but instead represent a wider sample 
of the nesting species of the ecosystem that surrounded the Gran Dolina in the moment of 
accumulation of the TD6 level.
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type taxa
MPZ Field number
 MPZ 2019/160 TD6.1 G12 1 - Aves
 MPZ 2019/161 TD6.1 G12 2 Type B Gruifomes
 MPZ 2019/162 TD6.1 G12 3 - Aves
 MPZ 2019/163 TD6.1 G12 4 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/164 TD6.1 G12 5 Type C Anseriformes
 MPZ 2019/165 TD6.1 G12 6 Type B Gruifomes
 MPZ 2019/166 TD6.1 G12 7 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/167 TD6.1 G12 8 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/168 TD6.1 G12 9 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/169 TD6.1 G12 10 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/170 TD6.1 G12 11 Type C Anseriformes
 MPZ 2019/171 TD6.1 G12 12 Type C Anseriformes
 MPZ 2019/172 TD6.1 G12 13 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/173 TD6.1 G12 14 Type C Anseriformes
 MPZ 2019/174 TD6.1 G12 15 Type B Gruifomes
 MPZ 2019/175 TD6.1 G12 16 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/176 TD6.1 G12 17 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/177 TD6.1 G12 18 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/178 TD6.1 G12 19 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/179 TD6.1 G12 20 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/180 TD6.1 G12 21 Type A Charadriiformes
 MPZ 2019/181 TD6.1 G12 22 Type C Anseriformes
sample
tab. 3: Taxa attribution of the eggshell remains recovered from the level TD6 of the Gran Dolina, Atapuerca. 
MPZ-Natural Science Museum of the University of Zaragoza.
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5
The role of birds in the Late Pleistocene 
Eurosiberian-Mediterranean boundary 
reconstructions in Western Europe
 En el Capítulo 5 se presenta un análisis de las abundancias relativas de 33 especies 
consideradas buenas indicadoras climáticas en 52 yacimientos del Pleistoceno Superior de Europa 
Occidental, con el objetivo de caracterizar las asociaciones de aves y el comportamiento de las 
mismas, ademas de arrojar luz sobre los ecosistemas presentes en las diferentes areas de europa 
durante esta época. El análisis de correspondencia (DCA) realizado con los datos de las abundancias 
relativas de las especies revela cuatro grupos principales de yacimientos, que corresponden con la 
distribución actual de los biomas. Sin embargo la posición de algunos yacimientos en el análisis es 
diferente, revelando una deriva hacia el sur del límite entre las áreas Eurosiberiana y Mediterranea 
durante el Pleistoceno Superior. Estos resultados ademas permiten analizar el comportamiento de 
diversas especies cuyas distribuciones parecen controladas por la vegetación presente en cada area, 
mas que por la tempertura. Los datos obtenidos sugieren que en la zona central de Europa era 
boscosa, o que al menos habia parches boscosos durante el Pleistoceno Superior. 
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1. INTRODUCTION
 To characterize the different faunal associations and ecosystems during the last cold 
stage and decipher the effect of climatic changes, analyses and reconstructions based on 
the fossil record from this time period have been developed using different methodologies. 
Small vertebrates (López-García et al., 2013), large mammals (Alvarez-Lao, 2014), and the 
distribution of plant remains (Hardy, 2010) are some recent examples, among many others.
 Birds have been used as climate indicators because they are currently a diverse 
vertebrate group (Gill, 2007) and are usually associated with particular habitats. Furthermore, 
they are commonly recorded and well-preserved in sites of Pleistocene age (Mlíkovský, 2002; 
Tyrberg, 2007; Núñez-Lahuerta et al., 2016a,b). Many analyses of the Pleistocene climate and 
ecosystems have been performed on the basis of avian assemblages: e.g. Demarcq and Mourer-
Chauviré (1976) developed a method of calculating thermal indices, which was subsequently 
applied by Bocheński (2000) and Lorenc (2007) to Polish Vistulian sites; Tyrberg (1991) 
analyzed the glacial relict distribution of some taxa in the Western Palearctic, and more 
recently the avian faunas of the Last Interglacial (Tyrberg, 2007); Sánchez-Marco (1996, 
2004, 2007) described the paleoenvironments of the Iberian and European Pleistocene using 
the bird record; Finlayson (2011) undertook an analysis of the response of bird assemblages to 
climate change; Tomek and colleagues (2012) studied the avian association of Biśnik (Poland) 
in order to ascertain the changes in landscape over the last 300,000 years; Holm and Svenning 
(2014) analyzed the responses of birds to climate changes over the last 180,000 years, using a 
data matrix with their presence/absence at all European sites; Stewart and Jacobi (2015) also 
analyzed the responses of birds to climate changes, but using the data from a cold stage site in 
England. Recently, Lagerholm and colleagues (2017) modeled the distribution of ptarmigans 
and analyzed ancient DNA in order to shed light on the responses of cold-adapted species to 
climate warming. The Quaternary is a period characterized by major climatic fluctuations. 
These are best known for the Late Pleistocene owing to the overwhelming amount of data 
recorded in recent decades from ice cores, pollen, marine sediments, etc. (Valsecchi et al., 
2012; Sánchez-Goñi et al., 2013). The Weichselian (equivalent to the Wisconsinan, Würmian 
and Devensian) refers to the last glacial cycle. This is a cold stage which covers almost the 
whole Late Pleistocene, beginning in Marine Isotope Stage (MIS) 5d and ending in the 
Younger Dryas Stadial (i.e. from 120ka to 10000BP; Hughes et al., 2013). During this period 
the global ice cover reached a relative maximum, called the Last Glacial Maximum (LGM), 
about 21ka ago. 
 The main objective of this work is to study the bird distribution in Western Europe 
during the Late Pleistocene. To this end, a methodology that has already provided good results 
for large mammals (statistical analysis of the number of identified specimens; Álvarez-Lao, 
2014; Sauqué et al., 2016a) is applied to the avian record. Applied to the Late Pleistocene 
record, this methodology will reveal whether the bird distribution corresponds to the different 
paleogeographic provinces in Western Europe, as happens for example with ungulates in 
relation to the Eurosiberian and Mediterranean regions (Sauqué et al., 2016a), and as was 
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pointed out by the work of Sánchez-Marco (2004, 2007). We then analyze the role of the 
bird species that have classically been considered good climate indicators. Finally, the aim is to 
compare the results obtained with those from previously published analyses.
2. MATERIAL AND METHODS
2.1 Abbreviations
 bDb: birds Data base; NISP: number of identified specimens; MNI: minimum number 
of individuals; CA: correspondence analysis; DCA: detrended correspondence analysis; LGM: 
Last Glacial Maximum, around 21ka.
2.2 Matrix construction
 In order to analyze the different avian assemblages, data on the NISP (number of 
identified specimens) of Late Pleistocene European sites have been included in a matrix (our 
bDb). As the studied sites present a high diversity (Tyrberg, 2007), only the taxa described in 
previous works as interesting due to their climate related behavior are included in the analysis 
(Sánchez-Marco, 2004; Holm & Svenning, 2014). The fossil remains of small passerines 
have not been added to the bDb. Those taxa identified only at a single site and taxa in open 
nomenclature have not been added either. The species used in the present study are: Cygnus 
olor, Cygnus cygnus, Anser erythropus, Branta bernicla, Branta leucopsis, Aythya marila, Melanitta 
fusca, Melanitta nigra, Somateria mollisima, Clangula hyemalis, Bucephala clangula, Mergus 
merganser, Mergellus albellus, Gyps fulvus, Aegypius monachus, Circus macrourus, Buteo lagopus, 
Buteo rufinus, Haliaeetus albicilla, Falco rusticulus, Falco vespertinus, Lagopus lagopus, Lagopus 
muta, Tetrao urogallus, Lyrurus tetrix, Bonasa bonasia, Tetrax tetrax, Gallinago media, Bubo 
scandiacus, Surnia ulula, Aegolius funereus, Pyrrhocorax pyrrhocorax and Pyrrhocorax graculus.
 As the analyzed time range is so wide (from 120ka to 10000BP), in some cases different 
layers of the same site are grouped as one (e.g. Castiglione and Ermittia) provided that all the 
layers belong to the Late Pleistocene. The small number of sites with the necessary information 
available prevents us from distinguishing between the different stages of the Late Pleistocene.
 The sites are grouped according to the current distribution of ecological regions 
in Western Europe. The selected regions, applied with aim of analyzing the Eurosiberian-
Mediterranean boundary, are as follows: Mediterranean scrubland and forests, Atlantic sites, 
and Central European sites, the latter two categories belonging to the Eurosiberian area (fig. 
1). We employ data on the Biogeographical Regions provided by the European Topic Centre 
on Biological Diversity (available here: http://bd.eionet.europa.eu/activities/Natura_2000/
chapter1).
 Álvarez-Lao (2014) compared a variety of European sites with a NISP higher than 
100 and at least three different taxa. As the available avian information from the sites is not 
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as high as for the mammal record, the original criterion of NISP>100 used in previous works 
(Álvarez-Lao, 2014; Sauqué et al., 2016a) proved too high in this case. For this reason, sites 
with NISP>50 were added to the bDb. Although the number of Late Pleistocene sites in 
Europe with bird information is high (Tyrberg, 2007), sites with the NISP available are more 
limited. There are extensive works that only include the minimum number of individuals 
(MNI), and some works only include the faunal lists. Fifty-two sites that fulfilled these terms 
were added to the matrix (fig. 1, tab. 1): Casa da Moura (Domingues-Figueiredo, 2010), 
Furninha (Brugal et al., 2012), Lapa da Rainha (Domingues-Figueiredo, 2010), Gruta Nova 
da Columbeira (Domingues-Figueiredo, 2010), El Castillo (Sánchez-Marco, 2005), Valdegoba 
(Sánchez-Marco, 2005), Labeko (Elorza, 2000), Ermittia (Elorza, 1993), Praileaitz (Moreno-
García, 2017), Erralla (Eastham, 1985), Aitzbitarte (Sánchez-Marco, 2011), Berroberria 
(Sánchez-Marco, 2005), Cau d’en Borras (Sánchez-Marco, 2005), Gorham (Cooper, 1999), 
Vanguard (Cooper, 1999), Devil’s Tower (Cooper, 1999), Bourrouilla (Eastham, 1988), La 
Vache (Laroulandie, 2000), Morin (Gourichon, 1993), Combe Saunière (Laroulandie, 2000), 
Taï (Louchart & Soave, 2002), Pierre-Châtel (Desbrosse & Mourer-Chauviré, 1972), Coscia 
(Louchart, 2002), Castiglione (Louchart, 2002), Lazaret (Roger, 2004), Fate (Roger, 2004), 
Arene Candide (Cassoli, 1980), Fumane (Peresani et al., 2011), Ortucchio (Alhaique & Recchi, 
2001), Polesini (Radmilli, 1974), Ingarano (Bedetti & Pavia, 2007), Santuario della Madonna 
(Gala & Tagliacozzo, 2010), Romanelli (Cassoli & Tagliacozzo, 1997), Vindija (Malez, 1988), 
Luegloch (Fladerer & Reiner, 1996), Dolní Věstonice (Wertz et al., 2016), Pavlov (Bocheński 
et al., 2009b), Premostí (Wertz et al., 2016), Oblazowa (Nadachowski et al., 1993), Mamutowa 
(Bocheński, 1981), Koziarnia (Bocheński, 1974), Nietoperzowa (Bocheński, 1974), Biśnik 
(Tomek et al., 2012), Krucza Skala (Bocheński & Tomek, 2004), Deszczowa (Cyrek et al., 
2000), Komarowa (Tomek & Bocheński, 2005), Zamkowa Dolna (Bocheński, 1974), Raj 
(Bocheński, 1974), Kalman Lambrecht (Jánossy, 1986), Pilisszántó (Jánossy, 1986), Curata 
(Gal, 2003) and Devetashka (Boev, 1999).  The NISP data are converted to percentages.
2.3 Statistical analysis 
 The matrix was analyzed with PAST v.2.14 software (Hammer et al., 2001) by means 
of a correspondence analysis, which is a recognized method of discovering geographical 
groupings, patterns and environmental gradients (Greenacre, 1984). It projects a multivariate 
database onto two dimensions, allowing the grouping patterns to be visualized in a plot. 
Correspondence analysis (CA) presents some problems: the tendency to compress the end 
of the ordinate axis squeezes together both samples and data, and the arch effect means that 
the environmental gradient is not linked with the first axis. For this reason, we have used a 
detrended correspondence analysis (DCA) (Sauqué et al., 2016a), which is also a highly useful 
tool in the analysis of ecological databases (Hill & Gauch, 1980). To avoid the problems 
associated with the CA, the DCA rescales itself, and thus removes the compression of the data. 
Then it performs the detrending and bending of the arch, to link it to the axis.
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fig. 1: Location of the analyzed sites. The dotted line represents the current Eurosiberian-Mediterranean 
boundary. The dashed line represents the limit between the Atlantic and Central European areas. White dots 
represent the position of sites located in the Mediterranean Region. Grey (Atlantic) and black dots represent the 
position of sites located in the Eurosiberian Region: 1-Casa da Moura, Furninha, 2-Lapa da Rainha, 3-Gruta 
Nova da Columbeira, 4-El Castillo, 5-Valdegoba, 6-Labeko, 7-Ermittia, Praileaitz, 8-Erralla, 9-Aitzbitarte, 
10-Berroberria, 11-Bourrouilla, 12-La Vache, 13-Cau d’en Borras, 14- Gorham, Vanguard, Devil’s Tower, 
15-Morin, 16-Combe Saunière, 17-Taï, 18-Pierre-Châtel, 19-Lazaret, 20-Fate, 21-Arene Candide, 22-Fumane, 
23-Coscia, 24-Castiglione, 25-Ortucchio, 26-Polesini, 27-Ingarano, 28-Santuario della Madonna, 29-Romanelli, 
30-Vindija, 31-Luegloch, 32-Dolní Věstonice, Pavlov, 33-Premostí, 34-Oblazowa, 35-Mamutowa, 36-Koziarnia, 
Nietoperzowa, 37-Biśnik, Krucza Skala, 38-Deszczowa, 39-Komarowa, 40-Zamkowa Dolna, 41-Raj, 42- 
Kalman Lambrecht, 43-Pilisszántó, 44-Curata, 45-Devetashka.
 The “column labels” tool of the DCA in the PAST software was used to establish the 
relative position of the species with respect to the sites in the plot, in order to ascertain the 
relation of the taxa with the groupings.
3. RESULTS
 The DCA shows a separation of the sites into several clusters (fig. 2). The numbers 
1 to 5 have been given to the clusters, in order to facilitate the presentation of the results. 
The northernmost sites belonging to the Atlantic group are grouped in Cluster 1. The 
Mediterranean and the southernmost Atlantic assemblages overlap partially to form Cluster 2, 
including sites that are similar in latitude (those belonging to the Iberian Peninsula and Italy). 
The southernmost Mediterranean sites are also separated from the rest (Cluster 3) (fig. 2). 
Cluster 4 includes Central European and continental Italian sites, and a site from the north of 
the Iberian Peninsula. 
 Most of the Central European sites (Cluster 5) are grouped together clearly separated 
from the rest of the assemblages (fig. 2). The general disposition of the sites over the scatter 
plot shows a latitudinal gradient along the first axis.
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fig. 2: Detrended Correspondence Analysis (DCA) results. The white dots represent the Mediterranean sites. 
Grey (Atlantic) and black (Central Europe) dots represent the Eurosiberian sites. Crosses represent the situation 
of the taxa in the plot.
3.1 Cluster 1-northwestern sites of the Atlantic region
 This cluster is formed by the northernmost sites belonging to the Atlantic group: 
Bourrouilla, Combe Sauniere and Morin. These sites are all located in the current area of 
Atlantic influence in Europe, in the central area of France; according to Hardy (2010), the 
landscape in this area during the LGM was mainly open (fig. 3). This separation is influenced 
by the presence of the snowy owl (B. scandiacus), the long-legged buzzard (Buteo rufinus) and 
the common merganser (M. merganser) (fig. 2).
3.2 Cluster 2-sites of the Atlantic and Mediterranean region of similar latitude
 Cluster 2 is formed by most of the Atlantic sites, and the majority of the sites classified 
as Mediterranean, except for Taï, Romanelli and Santuario della Madonna. This means that 
it includes the sites of similar latitude in the Italian and Iberian peninsulas, in areas where the 
landscape was mostly open during the LGM (Hardy, 2010) (fig. 3). The arrangement of the 
sites in the plot keeps the general north-south orientation along Axis 1. The separation of this 
cluster in the plot seems to be due to the high representation of P. pyrrhocorax and P. graculus, 
with influence of other taxa (fig. 2).
 Ingarano is marginally oriented toward the northern Atlantic European group, whereas 
Arene Candide and Fate are oriented toward the Central European sites. These sites are located 
very close to the current boundary between the Mediterranean and the Central European 
climatic areas.
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fig. 3: Landscape distribution during the LGM. Simplified from Hardy (2010).
3.3 Cluster 3- southernmost sites of the Mediterranean region
 Cluster 3 is formed by the southernmost sites of the matrix: Romanelli and Santuario 
della Madonna. These two sites are located in the southern part of the Italian Peninsula. The 
sites are characterized by the dominance of diverse taxa: the little bustard (T. tetrax), the brant 
(B. bernicla) and the barnacle goose (B. leucopsis). They are also influenced by the presence of 
the rough-legged buzzard (B. lagopus), the pallid harrier (C. macrourus) and the whooper swan 
(C. cygnus) (fig. 2).
3.4 Cluster 4-open Central Europe
 The sites of Central Europe occupy the northernmost part of the diagram gradient, 
forming two clusters. Cluster 4 includes the southernmost sites that belong to the Central 
European region as well as Aitzbitarte site. The geographical position of these sites explains the 
intermediate position of the cluster between Mediterranean and northern Central European 
sites. The presence of open environments in the site areas during the Late Pleistocene (Hardy, 
2010) could also explain its separation from the other Central European sites. Cluster 4 is 
dominated by the common goldeneye (B. clangula) and the red-footed falcon (F. vespertinus)
(fig. 2).
3.5 Cluster 5-forested Central Europe
 The sites of northern Central Europe are separated from the rest of the sites (fig. 2). 
This cluster includes Austrian, Polish, Czech and Bulgarian sites, and also two sites from the 
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north of the Iberian Peninsula and the south of France. The geographical position of these sites 
explains the grouping in the diagram. The presence of forest in these areas during the LGM 
(Hardy, 2010) explains the separation of this group of sites from the other northern group 
(Cluster 1), dominated by open environments. Cluster 5 is dominated by the ptarmigans 
(Lagopus spp.), the black grouse (L. tetrix), the capercaillie (T. urogallus), the hazel grouse (B. 
bonasia) and the greater scaup (A. marila) (fig. 2). Remarkable is the presence of both Taï and 
Berroberria among the northernmost sites of the database.
4. DISCUSSION
4.1 Bird distribution
 Some of the analyzed taxa reflect habitat requirements similar to the present, 
nevertheless, there are other species that present anomalous habitat requirements, and appear 
to be related to different areas during the Pleistocene, as described in previous works (Sánchez-
Marco, 1999c; Holm & Svenning, 2014).
 The mute swan (C. olor) appears throughout the Western Europe (Svensson et al., 
2010). It appears close to Cluster 2, it is recorded in Atlantic and Mediterranean shores 
(Furninha and Fate), areas in which it can be found nowadays. The whooper swan (C. cygnus) 
inhabits the northernmost part of Europe, but also has wintering areas in southern regions, 
even on Adriatic and Aegean shores (Svensson et al., 2010). Although the whooper swan is 
close to Cluster 3 in the diagram (fig. 2), the reason for this association is not a change in 
habitat. There are three sites in the matrix that fit with the current distribution of this taxon, 
and in which it is recorded: Predmostí, Romanelli and Santuario della Madonna. Romanelli 
and Santuario della Madonna are located within the current Mediterranean wintering area of 
C. cygnus. This is the reason for the position of the whooper swan in the plot. The only site 
outside the current distribution of C. cygnus is Arene Candide (tab. 1). This is a southern 
irruption of the species, which moved southward and eastward during this cold period 
(Sánchez-Marco, 2004).
 The lesser white-fronted goose (A. erythropus) shows a similar situation to that of C. 
cygnus. Though is a cold climate species, it winters in Adriatic and Aegean areas (Svensson 
et al., 2010). In the diagram, the lesser white-fronted goose is associated with southern sites 
(it appears in an intermediate position between Clusters 2 and 3), appearing in Romanelli, 
Polesini and Coscia. These sites are outside its current habitat range, due to the expansion of 
the taxon westwards during the Late Pleistocene (Sánchez-Marco, 2004).
 The brant (B. bernicla) appears close to the southern sites in the diagram. Given that it 
currently inhabits northern European coasts, its presence at Romanelli and Ortucchio points 
to an expansion towards the south, as pointed out by Sánchez-Marco (2004). The barnacle 
goose (B. leucopsis) presents a similar situation: its appearance at El Castillo is relatively close to 
its current distribution (Svensson et al., 2010), but there is no presence of the barnacle goose 
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today in the area of Romanelli, so this constitutes another example of a clear expansion to the 
south during the Late Pleistocene (Sánchez-Marco, 2004).
 The greater scaup (A. marila) is associated with the northern Central European sites 
(Cluster 5) (fig. 2). It is only registered in three sites in the matrix, Lazaret (Mediterranean 
region), and Krucza Skala and Mamutowa (Central European region). Lazaret is one of the 
northernmost sites in the Mediterranean region. The presence of the greater scaup in this site 
does not represent a huge change in the distribution of the species, as it currently inhabits the 
northern part of the Adriatic coast (Svensson et al., 2010).
 The velvet scoter (M. fusca) currently inhabits the northern coast of Europe, including 
the northern shores of Italy and the Iberian Peninsula (Svensson et al., 2010). It irrupted 
in the south of both peninsulas during the Pleistocene (Sánchez-Marco, 2004). Its presence 
in Deszczowa, Biśnik and El Castillo fits with the current distribution range, whereas its 
presence at the site of Romanelli represents one of the irruptions in the south east of Italy. 
Its strong presence at this site explains the presence of this taxon in a central position in 
the obtained diagram (fig. 2). The other Melanitta species, the common scoter (M. nigra), 
appears also related to Cluster 2 (fig. 2), which fits with its current habitat (Svensson et 
al., 2010). Ironically, M. nigra appears closer to the Central European sites than M. fusca, 
although M. nigra is currently present in milder southernmost areas. Both are close their 
current distributions. This difference could be due to the scarce data in the matrix, or to a 
difference in the breeding habitat preferences of these taxa. The velvet scoter (M. fusca) breeds 
in tundra areas, whereas the common scoter (M. nigra) breeds both in tundra and forest areas 
(Svensson et al., 2010).
 The common eider (S. mollissima) also inhabits European coasts including the north 
shores of the Italian and Iberian peninsulas (Svensson et al., 2010). Its remains appear in 
Furninha and in the Santuario della Madonna, which are currently outside its distributional 
range, representing a southern expansion of the taxon (Sánchez-Marco, 2004). It also appears 
at the site of Krucza Skala, which lies within its current area of distribution. Its association 
with Mediterranean sites in the diagram (fig. 2) is due to the greater presence of the taxon at 
Furninha and Santuario della Madonna than in Krucza Skala.
 The long-tailed duck (C. hyemalis) currently inhabits the northern shores of Europe; 
its southernmost population appears in Brittany (Svensson et al., 2010). Its remains appears 
in Oblazowa, Berroberria, Romanelli and the Gibraltar sites, which are outside the current 
range of distribution of the long-tailed duck. This suggests the irruption of a cold taxon within 
the Mediterranean region, according to Sánchez-Marco (2004). Nevertheless, it sporadically 
crosses the Alps, and can be observed even in the Balkan Peninsula (Simic et al., 2008).
 The common goldeneye (B. clangula) appears in an intermediate position in the 
graphic. It currently inhabits both Central European and Mediterranean regions (Svensson 
et al., 2010). It is remarkable that it inhabits Atlantic areas, but it does not appear at Atlantic 
sites in the matrix. This seems to be due to the absence of coastal north Atlantic sites in the 
matrix.
 The common merganser (M. merganser) inhabits the Central European region, and 
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also north Atlantic shores and the east coast of the Adriatic Sea (Svensson et al., 2010). In 
the diagram obtained, it is associated with the Central European sites (fig. 2). The smew 
(M. albellus) has a northern distribution, and in the diagram it appears related to Cluster 5, 
although it is also recorded in Romanelli. 
 The griffon vulture (G. fulvus) has traditionally been associated with Mediterranean 
ecosystems, which constitute its current distribution (Svensson et al., 2010); this is also the 
result obtained in the diagram, as it appears related to Cluster 2 (fig. 2). Nevertheless, it 
has been recorded at sites located farther north than its current range, such as Pavlov. These 
northward expansions have been explained by the abundant presence of megafauna throughout 
Europe, which could have provided a huge amount of available carcasses for scavengers (Holm 
& Svenning, 2014). A. monachus displays similar situation. It has traditionally been associated 
with mild Mediterranean areas, such as those it currently inhabits. Holm & Svenning (2014) 
proposed that its presence was widespread in the Late Pleistocene. The cinereous vulture not 
only appears in mild habitats, but can also tolerate cold temperatures such as those of the 
Gobi Desert (Reading et al., 2010). As is the case with the griffon vulture, the widespread 
distribution of this taxon in the past seems to be due to the greater availability of carcasses 
rather than to different temperatures.
 The pallid harrier (C. macrourus) appears close to Mediterranean sites in the diagram 
(fig. 2). It currently inhabits the south and east of Europe, including the Mediterranean 
shores (Svensson et al., 2010). Pallid harrier remains are found in sites close to this area, 
and also in one site further west: Lazaret. Holm and Svenning (2014) and Sánchez-Marco 
(2004) already reported this expansion to the west of Europe. It has also been pointed out that 
the distribution of the taxon during the Late Pleistocene was throughout almost all Europe, 
although there are no relict populations today in Western Europe (Tyrberg, 1991).
 The long-legged buzzard (B. rufinus) inhabits the open plains of southeastern Europe 
(Svensson et al., 2010). However in the obtained diagram it appears related to the northwestern 
Atlantic sites (Cluster 1) (fig. 2). According to Holm and Svenning (2014) the long-legged 
buzzard has a northwards expansion during the Late Pleistocene. This expansion could be 
explained with the presence of open landscapes in the Atlantic shores more than due to changes 
in the temperatures.
 The rough-legged buzzard (B. lagopus) currently inhabits northeastern Europe, 
including the north of Italy and Balkan coast (Svensson et al., 2010). It also appears associated 
with these areas in the diagram (fig. 2). It has been reported that the rough-legged buzzard 
spread towards the south and the west in the Late Pleistocene (Sánchez-Marco, 2004), as 
represented by its presence in Valdegoba and Coscia.
 The white-tailed eagle (H. albicilla) inhabits the north and east of Europe, including 
eastern Mediterranean shores (Svensson et al., 2010), and in the obtained DCA diagram it 
appears related to Cluster 2 (fig. 2). The white-tailed eagle is recorded at several sites in the 
matrix that are located in the Iberian Peninsula, Cau d’en Borras, El Castillo, and the Gibraltar 
sites. These are clearly outside its current range. Its presence in those sites explains the presence 
of H. albicilla in a central position in the diagram.
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 Remains of the gyrfalcon (F. rusticolus) are associated with Atlantic and Mediterranean 
sites in the analysis (fig. 2). It currently appears only on the northern coast of the Scandinavian 
Peninsula. The presence of this taxon in sites such as Casa da Moura and Vindija clearly lies 
outside its range. The gyrfalcon undertook a southward expansion during the Late Pleistocene 
(Holm & Svenning, 2014). F. rusticolus feeds mainly on Lagopus prey (Svensson et al., 2010); 
the strong presence of Lagopus in southern areas of Europe could have facilitated the expansion 
of the gyrfalcon in these areas.
 The red-footed falcon (F. vespertinus) is a bird typical of the northeast of Europe, but it 
does not reach the Scandinavian Peninsula. It currently appears throughout Italy and Greece, 
and also on the northern coast of Africa (Svensson et al., 2010). Its current distribution covers 
the area of the sites with which is related in the diagram: the Mediterranean and Central 
European groups (Clusters 2 and 4) (fig. 2).
 The willow ptarmigan (L. lagopus) appears strongly associated with Cluster 4 (Central 
European sites) in the DCA diagram (fig. 2). It currently inhabits Scandinavia and Scotland. 
During the Late Pleistocene the willow ptarmigan expanded its range toward the south (Holm 
& Svenning, 2014), appearing in areas outside its current range (Sánchez-Marco, 2004). Both 
Lagopus lagopus and Lagopus muta were widely distributed during the Late Pleistocene (Tyrberg, 
1991), Lagopus lagopus being the dominant species (Lagerholm et al., 2017). Although the 
willow ptarmigan appears as far away as the Iberian Peninsula, it was not as abundant in this 
area as its relative, the rock ptarmigan (L. muta). 
 The rock ptarmigan is currently present in Scandinavia, but there are also two relict 
populations in the Pyrenees and the Alps (Svensson et al., 2010). In the diagram it is associated 
with the Central European sites (fig. 2). It has been described as low dispersive taxon, which 
underwent a great expansion of its habitat (Sánchez-Marco, 2004). This could be due to 
higher temperature tolerance, or to the availability of more suitable ecosystems for the rock 
ptarmigan (Tyrberg, 1991). Genetic analysis indicate that both Lagopus species shifted their 
habitats towards regions of higher latitude and altitude, their ability to fly enabling them to 
move between suitable habitat patches more easily than mammals (Lagerholm et al., 2017). 
Currently, the willow ptarmigan is more closely associated with forested areas, and the rock 
ptarmigan with rocky tundra areas (Svensson et al., 2010), which contrasts with the results of 
the DCA analysis, in which both are related to Cluster 4. The differentiation in the distribution 
of ptarmigans in current European populations seems to be a result of the contraction of 
refugia during the Holocene (Lagerholm et al., 2017), which could explain the association of 
both species with the same area of the diagram.
 The western capercaillie (T. urogallus) currently inhabits Central Europe, outside the 
Atlantic domain. This is also the position that it occupies in the diagram (fig. 2). As regards 
the matrix, it appears at Arene Candide, Polesini and Lapa da Rainha, which belong to the 
Mediterranean area, but its presence is much stronger in the Central European sites. It has been 
pointed out that it had a more widespread distribution in the past (Holm & Svenning, 2014).
 The black grouse (L. tetrix) is associated with Cluster 5 (Central European sites) (fig. 
2). This is consistent with the current distribution of the taxon; the black grouse currently 
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inhabits northern and central Europe, also reaching the Alps. It seems to have a widespread 
distribution during the Upper Pleistocene (Holm & Svenning, 2014). B. bonasia presents 
a similar distribution; it appears close to the Central European sites in the DCA diagram, 
which fits with its current distribution. The hazel grouse is currently absent from Atlantic areas 
(Svensson et al., 2010) except for some sightings in the Pyrenees (Catusse et al., 1992).
 The little bustard (T. tetrax) currently inhabits Mediterranean areas such as the Iberian 
Peninsula and parts of the south of Italy or the north of Africa. It also has some populations on 
the Atlantic coast of France. The diagram relates this taxon with the southernmost sites of the 
Mediterranean Region, i.e. Cluster 3 (fig. 2). These sites lie within the current distribution 
of the little bustard (Svensson et al., 2010), in the south of Italy. It was common during 
the Würm (Tyrberg, 1991), and its habitat expanded northward during both cold and mild 
period, as reflected by its presence in Mamutowa (Holm & Svenning, 2014).
 The great snipe (G. media) has an eastern distribution at present, and it appears on the 
Scandinavian Peninsula as well as in the north of Africa (Svensson et al., 2010). Our analysis 
places G. media in an intermediate position, close to Clusters 4 and 5, Central European 
sites, but not close to northernmost Atlantic sites (Cluster 1) (fig. 2). Sánchez-Marco (2004) 
pointed that the great snipe irrupted in the Mediterranean area, with southern and western 
expansions. 
 The snowy owl (B. scandiacus) is a classic example of southward expansion during the 
Late Pleistocene (Sánchez-Marco, 2004; Holm & Svenning, 2014; among others). It had a 
really strong presence during the Late Pleistocene in the more southern Atlantic area of France 
(Laroulandie, 2016), but currently the snowy owl is only present in the Scandinavian area 
(Svensson et al., 2010). The position of Bubo scandiacus in the diagram is consistent with these 
observations. It is strongly associated with Atlantic sites, which form Cluster 1 (fig. 2). In 
fact the high proportion of its remains at these sites seems to be the main control separating 
Atlantic sites, as the species also appears at sites in other areas in lower proportions (such as 
Deszczowa, Romanelli and Ermittia).
 S. ulula appears related to the Central European sites in the DCA diagram (fig. 2), its 
record in Polish and Hungarian sites (tab. 1) represents also a southward expansion (Holm 
& Svenning, 2014). The northern hawk-owl (S. ulula) inhabits the boreal forest of the north 
palearctic (Svensson et al., 2010). 
 Aegolius funereus is currently a Central European taxon, with some presences in the 
Pyrenees (Svensson et al., 2010). The boreal owl also show this tendency in the diagram; is 
associated with Central European sites, although it also appears in northern Mediterranean 
sites, such as Lazaret and Arene Candide, as reflects its situation in the diagram (fig. 2). 
Its appearance in Mediterranean sites is consistent with the southern irruption described by 
Sánchez-Marco (2004).
 The red-billed chough (P. pyrrhocorax) appears in a central part of the diagram, close to 
the southern sites in both Mediterranean and Atlantic areas (Cluster 2) (fig. 2). This position 
fits with its current distribution, which covers the mountain areas of the Mediterranean region 
and the European Atlantic coast. Remains of the red-billed chough appear in more than half 
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of the sites in the matrix, i.e. a total of 52 sites (tab. 1). Of these sites, the only one belonging 
to the Mediterranean region in which P. pyrrhocorax does not appear is Taï, which is closer to 
the Central European sites in the DCA diagram. The red-billed chough underwent expansions 
both during cold and warm pulses (Holm & Svenning, 2014). It was present throughout the 
south of Europe during the Würm, and its record includes areas from which is now absent due 
to its disjunct distribution (Tyrberg, 1991, 2007).
 The yellow-billed chough (P. graculus) has been used as a cold climate indicator 
(Moncel et al., 2015; Crégut-Bonnoure et al., 2014). Some authors assert that during the 
analyzed time period, the habitat of the yellow-billed chough expanded to include lower 
lands (Sánchez-Marco, 1996; Holm & Svenning, 2014). P. graculus also expanded its territory 
northward (Tyrberg, 1991). Today, it occurs in the Pyrenees, the Alps, and also the mountains 
of the eastern Mediterranean (Svensson et al., 2010). It appears in more sites in the matrix 
than P. pyrrhocorax and is more abundant, representing more than the 90% of the NISP of 
the analyzed taxa in several sites. It is relatively scarce in the northern Central European sites. 
Within the diagram, it is associated with the sites of the Atlantic and Mediterranean region 
that share a latitudinal range in the southern part of Europe, without taking into account 
the Mediterranean peninsulas. The reason for the higher proportion of P. graculus than P. 
pyrrhocorax in the sites could be the higher tolerance of the yellow-billed chough to cold 
temperatures by the red-billed chough (Tyrberg, 1991). However it seems not to play an 
important role in the grouping of the colder northern sites.
4.2 Temperature - vegetation influence
 According to the maps provided by Hardy (2010), during MIS3 there were open 
landscapes in the Iberian Peninsula, the central part of southern France, and the Italian 
Peninsula, whereas the rest of Europe was mainly covered by evergreen taiga, except for some 
French Atlantic patches, which were covered by mixed forest. During the LGM the general 
scheme changes, with evergreen taiga extending to the central part of the Iberian Peninsula 
(the coast retaining an open landscape) and the northern half of the Italian Peninsula. The 
Atlantic coast of France also had open landscapes (fig. 3).
 Most of the species related to forest habitats are strongly associated with Central 
European areas (Cluster 5) (fig. 2); examples are L. lagopus, S. ulula, T. urogallus and B. 
bonasia. According to Hardy (2010), Central Europe was covered by taiga in the LGM, 
so the high representation of these taxa at the Central European sites fits with previous 
reconstructions. Central and Eastern Europe were covered by trees during the last glacial cycle, 
at least in pockets in tundra or in an open taiga (Willis & van Andel, 2004). These data are 
also consistent with other works on avian assemblages, which have demonstrated the presence 
of forest patches throughout the Late Pleistocene in Central European areas such as Biśnik, in 
Poland (Tomek et al., 2012).
 Some of the analyzed species are currently associated with open or mixed environments. 
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These appear scattered across the diagram. T. tetrax, C. macrourus, G. fulvus and A. monachus 
currently inhabit milder areas, and are grouped with Mediterranean sites in the diagram 
(Clusters 2 and 3) (fig. 2). Their habitat preferences are based on open habitats, and this 
is consistent with the maps provided by Hardy (2010). Other species are strongly related 
with open environments, such as B. scandiacus. This is associated with northern Atlantic sites 
(Cluster 1). The separation between Clusters 1 and 5 (the northernmost sites: the Atlantic and 
Central European sites respectively) seems to be mainly controlled by the presence of open 
species, in Cluster 1, or forest-related species in Cluster 5.
 Again this distribution fits with the maps used in the comparison. There are several 
species, all of them associated with water bodies (Anseriformes) that appear today in the 
northernmost Atlantic part of Europe. Although these are species that inhabit cold areas, they 
appear in the mildest area of the diagram. Some of them currently have breeding areas in the 
Mediterranean region. This is the case with: C. cygnus, A. erythropus, A. marila (with presence 
in Central Europe), M. fusca, M. nigra, S. mollissima, B. clangula, and the Mergus species (both 
also with presence in Central Europe).
 Another group of water-related cold-habitat species does not have current populations 
in the Mediterranean area: B. bernicla (which has some populations in the Atlantic north of 
Spain), B. leucopsis (populations in the Atlantic south of Spain) and C. hyemalis. The general 
situation of these taxa has already been analyzed. There is a pattern that pertains to some 
species of Anseriformes currently inhabiting the northernmost part of Europe. These appear 
next close to the southernmost Mediterranean sites (Cluster 3). The association of some of 
them with this area can be easily explained, as this is where they breed. But some of these 
species do not currently breed in the Mediterranean region, yet have experienced a southward 
strong expansion. Two possible explanations for this expansion were proposed by Tyrberg 
(2001): either it may be due to more favorable temperatures for these species during cold 
periods, which implies bigger breeding areas, or it may be due to lower temperatures than 
now in southern European winters. As some authors have pointed out, temperature is not the 
only, nor even the strongest control on bird distribution (Finlayson, 2011; Holm & Svenning, 
2014), or to put it another way, bird distribution does not reflect major temperature shifts in 
temperature, as other climate proxies do (Tyrberg, 2001). It has even been proposed that birds 
may reflect milder temperatures than other proxies (Lorenc, 2007). 
 The presence of vegetation in Mediterranean areas that is more similar to that of 
the Atlantic coast (open environments) than that of Central Europe could have induced the 
presence of these taxa in milder areas, rather than just a cooling of the climate, as they are 
absent from Central European sites, where the forest seems to be the most abundant landscape.
 Some of the analyzed taxa appear in intermediate areas of the diagram. In the cases 
of species with a low presence in the matrix this could be due to a lack of data. Two of these 
species are the most abundant in the matrix, P. pyrrhocorax and P. graculus, which, as has been 
mentioned above, could represent a cosmopolitan distribution.
 Both show preference for open environments. During the Late Pleistocene they 
expand to the lowlands of Europe (Holm & Svenning, 2014). This expansion could be due to 
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a slight cooling of the climate, and also to the availability of more open environments due to 
the increased dryness of this period. Although both factors control the distribution of the taxa, 
the fact that they did not expand toward more northern, colder areas suggest that the second 
factor is the one with greater weight in the distribution of the taxa.
 The distribution of the bird taxa reflects the fact that Central Europe was covered by 
taiga, or at least by tundra with forest patches. This is consistent with other reconstructions 
not based on bird distribution (Willis & van Andel, 2004; Hardy, 2010) and also with analyses 
based on bird presences which describe northern Europe as characterized by the presence of 
trees even in the coldest periods (Tomek et al., 2012; Holm & Sevenning, 2014). It contrasts 
with a different reconstruction of the European vegetation during the last glacial pulse, which 
defends the presence of steppe tundra in Central and Atlantic Europe, and forest steppe in the 
Mediterranean region (Ray & Adams, 2001).
4.3 Eurosiberian Mediterranean boundary
 The current boundary between the Eurosiberian and Mediterranean regions (fig. 4a) 
goes through the north Atlantic coast of Portugal and the Cantabran coast of Spain drawing 
an E-W line that reaches the Pyrenees. It changes direction near the Mediterranean coast, 
turning north and westwards. In the Mediterranean area the line includes the south of France 
and circumvents the Alps, running diagonally to the Province of Campobasso, avoiding the 
Apennines. It meets east coast of the Adriatic Sea and runs southwards. This general distribution 
is reflected in other Late Pleistocene analyses (Sánchez-Marco, 2007; Sauqué et al., 2016a), 
and also is reflected in the analyses carried out in the present work, albeit with some subtle 
variations.
 As has been described in the Results section, the current biogeographical regions are 
well grouped in the obtained DCA diagram. Southern Mediterranean sites are separated from 
those Mediterranean sites of the same latitude as the Eurosiberian (Atlantic) sites. 
fig. 4: The dashed line represents the limit of the Eurosiberian and Mediterranean regions. a) Current boundary; 
b) proposed boundary during the Late Pleistocene. The color code of the dots follows the previous figures.
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 As regards the Eurosiberian sites, the north Atlantic sites are separated both from the 
more southern Atlantic sites and from the Central European sites, which occupy a different 
region in the diagram, and are also divided into two groups according to the latitude. 
 The main results of this analysis are the clear separation in some cases, and the slight 
separation in other cases, of the northernmost Mediterranean sites from the rest of the 
Mediterranean sites, and their orientation toward the Eurosiberian clusters. Arene Candide 
and Polesini are not completely separated from the Mediterranean region, but are oriented 
toward the Central European Eurosiberian sites. They are located on the Mediterranean coast 
of Italy, near to the Alps and the Apennines, close to the boundary of the region (fig. 4a). 
The site of Ingarano has a similar location than Polesini, but on the Adriatic coast. Ingarano 
is completely separated from the Mediterranean sites, and is oriented toward the northern 
Atlantic sites. In the light of the reconstruction by Hardy (2010), it is notable that this area has 
a similar landscape to that of the Atlantic coast of France. This grouping may thus be due to 
this similarity, and represent a slight southward expansion of the Eurosiberian-Mediterranean 
boundary, which may continue to the Polesini site and then southward Ingarano (fig. 4b).
 It is different with Taï, which appear completely among the Eurosiberian sites of 
Cluster 5, even more so than Ortucchio and Fumane (Cluster 4), which are currently in 
the Eurosiberian area but near to the Mediterranean shores. This distribution of sites could 
represent a shift in the southern Eurosiberian limit, which could have moved to the south in 
this region of France, but without reaching the position of Lazaret, which in the diagram has 
a Mediterranean influence, as is the case today (fig. 4a).
 There are no available data on the position of the boundary in the Iberian Peninsula, 
as the sites represented in the analyzed matrix belong to the Cantabrian, Atlantic and 
Mediterranean shores, and the position of these sites in the diagram corresponds to the current 
situation. Sánchez-Marco (2007), whose reconstruction of the boundary during the LGM 
in the south of France and Italy is consistent with the results of the present work, draws 
the line to include the central part of the Iberian Peninsula in the Eurosiberian area. The 
reconstruction produced by Ray & Adams (2001) includes the Cantabrian coast of Spain in 
the Mediterranean region and identifies the central part of the Iberian Peninsula as a tundra 
area. The results of the DCA diagram obtained in the present paper locate the Eurosiberian 
sites of northern Spain and southern France at least close to the boundary. Nevertheless, as 
pointed out above, there are no sites in the matrix belonging to the central part of Iberia, so 
our results do not allow this boundary to be established in the Iberian Peninsula (fig. 4b). 
Likewise, the lack of eastern Adriatic and Balkan sites in the matrix prevent us from locating 
the boundary in this area.
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5. CONCLUSIONS
 The dentrended correspondence analysis applied to a matrix composed of the data 
of 33 taxa from 52 Late Pleistocene sites reflects a north-south gradient along the first axis, 
and the current regional distribution of the sites, with some exceptions. These exceptions 
correspond to sites from the northern area of the Mediterranean region, which are close 
to the current limit of the Eurosiberian-Mediterranean boundary. These sites are oriented 
toward the Eurosiberian associations (for example Ingarano, oriented toward the Atlantic 
cluster, or Polesini and Arene Candide, oriented toward the Central European cluster) or are 
truly separated from the Mediterranean group (for example Taï, associated with the Central 
European sites). These results, along with the position of the taxa in the diagram allow us to 
propose a probable Eurosiberian-Mediterranean boundary for the Late Pleistocene, located in 
a more southerly position than at the present, as previously proposed by other authors using 
different methodologies (for example Sánchez-Marco, 2007).
 The taxa distribution in the diagram suggests that Central Europe was covered by 
taiga or at least that there were major forest patches in the tundra. It also points to an open 
environment in the Atlantic and Mediterranean areas. The distribution of some species of 
strongly Atlantic Anseriformes near the southernmost Mediterranean sites can be explained 
by the current hibernation areas of these taxa, as well as by the greater similarity of the 
Mediterranean region to the Atlantic landscape than of Central Europe. Some taxa show 
major expansions to the south, as observed by previous authors.
 Some typically Mediterranean taxa also show northward expansion in this cold stage 
(A. monachus for example). This change in the distribution patterns of some taxa seems to 
be due to the greater availability of food or to an optimal landscape rather than merely to a 
temperature change. For this reason, the use of single taxa to reconstruct temperatures should 
be avoided, especially taxa with a widespread distribution during the Late Pleistocene, such 
as P. graculus. Moreover, birds in general seem not to be genuinely useful in temperature 
reconstruction, as they do not clearly reflect temperature changes. Nevertheless, they can 
prove useful in landscape reconstruction (Lorenc, 2007; Holm & Svenning, 2014).
 A matrix with more data would allow deeper analyses of areas such as the Iberian 
Peninsula and France. It would also be of great interest to have a larger matrix so as to separate 
the cold and mild stages of the Late Pleistocene, also taking into account the origin of the 
accumulation in each level in order to observe the situation of the taxa at different times using 
the DCA.
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tab. 1: bDb matrix. The numbers represent the percentage of remains of each taxa in the sites.
































































































































































































































































Casa da Moura Portugal MIS2, Upper Palaeolithic, 25090±220BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34 65 Domingues-Figueiredo, 2010
Lapa da Rainha Portugal MIS2, 20300±330BP - 25580-1490BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 46 54 Domingues-Figueiredo, 2010
Gruta Nova da ColumbeiraPortugal MIS2, Middle Palaeolithic,26400±700 - 28900±950BP 0 0 0 0 0 0 0 1,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,4 0 0 0 0 0 0 0 0 77 20 Domingues-Figueiredo, 2010
Furninha Portugal MIS5-4 1,1 0 0 0 0 0 0 1,1 74 0 0 0 0 1,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 13 9,9 Brugal et al., 2012
El Castillo Spain MIS1, Azilian-Achelian 0 0 0 0 2,7 0 0,5 0,5 0 0 0 0,5 0 0,5 1,1 0 0 0 0,5 0 0 0 4,8 0 0 0 0 0 0 0 0 34 55 Sánchez-Marco, 2005
Valdegoba Spain MIS3, Late Pleistocene, Middle Palaeolithic 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,8 1,5 0 0,8 0 0 0 0 0 0 0 0,8 0 0,8 0 0 0 0 95 0 Sánchez-Marco, 2005
Labeko Spain MIS3, Châtelperronian 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,6 92 Elorza, 2000
Ermittia Spain MIS2-1, Neolithic, Azilian, Magdalenien, Solutrean. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,5 1,5 0 0 0 0 0 1,5 0 0 33 62 Elorza, 1993
Praileaitz Spain Epipaleolithic, Magdalenian, Solutrean, Gravettian (25.320±140BP) 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,8 0 0 0 0 0 0 0 3,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 33 63 Moreno-García, 2017
Erralla Spain MIS2, Magdalenien 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 96 Eastham, 1985
Aitzbitarte Spain MIS3-2, 21410 cal BP to 42140 cal BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 40 0 0 0 0 1,9 0 0 0 7,7 50 Sánchez-Marco, 2011
Berroberria Spain MIS3, Late Pleistocene, Middle Palaeolithic 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 98 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,2 Sánchez-Marco, 2005
Cau d´en Borras Spain MIS3, Late Pleistocene, Middle Palaeolithic 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5,6 0 0 0 1,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 39 54 Sánchez-Marco, 2005
Gorham UK MIS3, 45300±1700 - 29252±650BP 0 0 0 0 0 0 1,8 3,5 0 11 0 0 0 3,5 2,9 0 0 0 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 75 1,8 Cooper, 1999
Vanguard UK MIS3,  41800±1400BP - 54000±3300BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,8 0 0 0 29 0 0 0 0 1,8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 64 3,6 Cooper, 1999
Devil´s Tower UK MIS4, ca 60kaBP 0 0 0 0 0 0 1 2,6 0 0,3 0 0 0 14 0 0 0 0 0,3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 75 6,2 Cooper, 1999
Bourrouilla France MIS1, Magdalenien, 12395±35 to 12710±90 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,5 0 0,9 0 0 0 91 0 0 6,4 0 Eastham, 1988
La Vache France MIS2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,1 0 0 2 96 Laroulandie, 2000
Morin France MIS2 Magdalenien 0 0 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0,1 0 0 0 0,1 0 0 0 0,3 0,2 0 0 0 0 0 99 0 0 0 0 Gourichon, 1993
Combe Sauniere France MIS2, Musterian-Magdalenien, 21940±350BP-15750 ±230BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,5 0 0 0 0 0 0 81 0 0 0 0,8 Laroulandie, 2000
Taï France MIS2-1, 14450-13550BPcal-13620-12800BPcal 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 60 19 0 3,6 0 0 0 0 0 0 0 17 Louchart & Soave, 2002
Pierre Châtel France MIS 2,  14380±380 - 12980±240 1,1 1,1 0 0 0 0 0 2,2 0 4,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,1 0 6,7 18 0 17 0 0 0 6,7 0 0 0 42 Desbrosse & Mourer-Chauviré, 1972
Lazaret France MIS5-3, 130000 - 37000 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0,1 0 0,1 0 0 0 0,2 24 76 Roger, 2004
Fate France MIS4, 74000±10000BP - 60000±7000 0 0 0 0 0 0 0 1,8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3,6 0 0 0 0 0 0 1,8 93 Roger, 2004
Coscia France MIS1, Late Magdalenian-Azilian,  13770BP±140 - 11650BP±200 0 0 1,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,6 0 1,6 0 0 0 0 0 0 0 6,3 3,1 0 0 0 86 0 Louchart, 2002
Castiglione France MIS3-2, 35500BP - 17000BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,9 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,9 98 Louchart, 2002
Arene Candide Italy MIS2 0 0,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0,1 0,2 0 0 0 0 9,7 0,4 0 0,2 0 0 0 0 0 0,3 1,4 87 Cassoli, 1980
Fumane Italy MIS3, Mousterian, 44ky BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,7 0 0 0 0 0 3,5 0 1,4 0 21 0 0 0 0 0 1,4 0 72 Peresani et al., 2011
Ortucchio Italy MIS2, Bertonian, 12619±410BP 0 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 5 0 55 0 0 0 0 0 0 5 30 Alhaique & Recchi, 2001
Polesini Italy MIS2-1 0 0 3,7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8,6 0,6 1,2 0 0 0 0 0 0 11 75 Radmilli, 1974
Ingarano Italy MIS3, 4000±2000BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 18 0 0 1,7 80 Bedetti  & Pavia, 2007
Santuario della Madonna Italy MIS1, 12100±150BP - 8735±80BP 0 2,3 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0,4 0,9 0 0 0,8 0,5 0,3 0 0,1 0 0 0 0,1 0 0,1 0 88 0 0 0 0,3 0,8 4,9 Gala & Tagliacozo, 2010
Romanelli Italy MIS1, Final Epigravettian, 11930±520BP - 9050±100BP 0 0,1 0,1 7,6 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 91 0 0 0 0 0,1 0 Cassoli  & Tagliacozzo, 1997
Vindija Croatia MIS4-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 25 3,4 11 52 0,3 0 0 0,3 0 0 8 0,6 Malez, 1988
Luegloch Austria MIS2, Gravettian-Late Pleistocene-Late and Mid-Würmian 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80 9,9 0 2,2 0 0 0 1,1 0 1,1 0 5,5 Fladerer & Reiner, 1996
Dolní Vĕstonice Czech Republic MIS3, 25-29kaBP 0 0 0 0 0 0 0 1,6 0 0 6,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 53 18 0 4,8 0 0 0 16 0 0 0 0 Wertz et al., 2016
Pavlov Czech Republic MIS3, Gravettian, 25-27kaBP 0 0,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,5 0 0 0 0 0,5 0 0 76 5,1 0 15 0 0 0 0 0 0 1,7 0 Bocheński et al., 2009b
Přemostí Czech Republic MIS3, 26ka BP 0 5,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,6 0 0 0 0 0 0 0 68 3,8 0 3,8 0 0 0 11 0 0 0 0 Wertz et al., 2016
Oblazowa Poland MIS 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,6 0 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 77 10 0,6 8 0 0,6 2,8 0 0 0 0 0 Nadachowski et al., 1993
Mamutowa Poland MIS 2  0 0 0 0 0 0,1 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 79 8,1 0,4 12 0 0 0 0 0 0 0 0,1 Bocheński, 1981
Koziarnia Poland MIS 5-3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 64 26 0 10 0 0 0 0 0 0 0 0 Bocheński, 1974
Nietoperzowa Poland MIS 5-3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 91 4,6 0 4,6 0 0 0 0 0 0 0 0 Bocheński, 1974
Biśnik Poland MIS 5-1 0 0 0 0,6 0 0 0,2 0,2 0 0 0,4 0 1,2 0 0 0 0 0 0 0 0 39 5,9 5,5 42 1,6 0 2 0 1 0,4 0 0,2 Tomek et al., 2012
Krucza Skała Poland MIS2, 12520±70BP 0 0 0 0,9 0 0,2 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 47 6,2 4,5 39 0,4 0 1,9 0 0 0 0,2 0 Bocheński & Tomek, 2004
Deszczowa Poland MIS3-2, Aurignacian, Epigravettian, Late Palaeolithic 0 0 0 1,6 0 0 0 0,8 0 0 0 3,3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34 8,2 6,6 39 0 0 4,9 0 0 0 0,8 0 Cyrek et al., 2000
Komarowa Poland MIS3-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 60 0,6 2,8 36 0 0 0,6 0,4 0 0 0 0 Tomek & Bocheński, 2005
Zamkowa Dolna Poland MIS4-2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80 0 11 7,3 0 0 0 0 1,8 0 0 0 Bocheński, 1974
Raj Poland MIS5-4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 73 12 0,7 10 0 0 0 2,6 0,7 0 0 0 Bocheński, 1974
Kalman Lambrecht Hungary MIS5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,5 0 62 21 1,6 0 0 8,1 0,8 0 0 0 Jánossy, 1986
Pilisszántó Hungary MIS2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,1 48 50 0,1 1,6 0 0 0,1 0,1 0,2 0 0 0,1 Jánossy, 1986
Curata Romania MIS3-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,1 1 0 0 2,1 0 0 0 0 14 78 0 0 0 0 0 0 0 2,1 Gal, 2003
Devetashka Bulgaria MIS4, ca 70kaBP 0 0 0,1 0 0 0 0 0,1 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0,3 0 0 0 0,4 2,4 0 0,6 29 0,2 0 0,2 0 0 0,1 0,9 65 Boev, 1999
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Casa da Moura Portugal MIS2, Upper Palaeolithic, 25090±220BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34 65 Domingues-Figueiredo, 2010
Lapa da Rainha Portugal MIS2, 20300±330BP - 25580-1490BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 46 54 Domingues-Figueiredo, 2010
Gruta Nova da ColumbeiraPortugal MIS2, Middle Palaeolithic,26400±700 - 28900±950BP 0 0 0 0 0 0 0 1,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,4 0 0 0 0 0 0 0 0 77 20 Domingues-Figueiredo, 2010
Furninha Portugal MIS5-4 1,1 0 0 0 0 0 0 1,1 74 0 0 0 0 1,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 13 9,9 Brugal et al., 2012
El Castillo Spain MIS1, Azilian-Achelian 0 0 0 0 2,7 0 0,5 0,5 0 0 0 0,5 0 0,5 1,1 0 0 0 0,5 0 0 0 4,8 0 0 0 0 0 0 0 0 34 55 Sánchez-Marco, 2005
Valdegoba Spain MIS3, Late Pleistocene, Middle Palaeolithic 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,8 1,5 0 0,8 0 0 0 0 0 0 0 0,8 0 0,8 0 0 0 0 95 0 Sánchez-Marco, 2005
Labeko Spain MIS3, Châtelperronian 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,6 92 Elorza, 2000
Ermittia Spain MIS2-1, Neolithic, Azilian, Magdalenien, Solutrean. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,5 1,5 0 0 0 0 0 1,5 0 0 33 62 Elorza, 1993
Praileaitz Spain Epipaleolithic, Magdalenian, Solutrean, Gravettian (25.320±140BP) 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,8 0 0 0 0 0 0 0 3,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 33 63 Moreno-García, 2017
Erralla Spain MIS2, Magdalenien 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 96 Eastham, 1985
Aitzbitarte Spain MIS3-2, 21410 cal BP to 42140 cal BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 40 0 0 0 0 1,9 0 0 0 7,7 50 Sánchez-Marco, 2011
Berroberria Spain MIS3, Late Pleistocene, Middle Palaeolithic 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 98 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,2 Sánchez-Marco, 2005
Cau d´en Borras Spain MIS3, Late Pleistocene, Middle Palaeolithic 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5,6 0 0 0 1,4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 39 54 Sánchez-Marco, 2005
Gorham UK MIS3, 45300±1700 - 29252±650BP 0 0 0 0 0 0 1,8 3,5 0 11 0 0 0 3,5 2,9 0 0 0 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 75 1,8 Cooper, 1999
Vanguard UK MIS3,  41800±1400BP - 54000±3300BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,8 0 0 0 29 0 0 0 0 1,8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 64 3,6 Cooper, 1999
Devil´s Tower UK MIS4, ca 60kaBP 0 0 0 0 0 0 1 2,6 0 0,3 0 0 0 14 0 0 0 0 0,3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 75 6,2 Cooper, 1999
Bourrouilla France MIS1, Magdalenien, 12395±35 to 12710±90 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,5 0 0,9 0 0 0 91 0 0 6,4 0 Eastham, 1988
La Vache France MIS2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,1 0 0 2 96 Laroulandie, 2000
Morin France MIS2 Magdalenien 0 0 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0,1 0 0 0 0,1 0 0 0 0,3 0,2 0 0 0 0 0 99 0 0 0 0 Gourichon, 1993
Combe Sauniere France MIS2, Musterian-Magdalenien, 21940±350BP-15750 ±230BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,5 0 0 0 0 0 0 81 0 0 0 0,8 Laroulandie, 2000
Taï France MIS2-1, 14450-13550BPcal-13620-12800BPcal 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 60 19 0 3,6 0 0 0 0 0 0 0 17 Louchart & Soave, 2002
Pierre Châtel France MIS 2,  14380±380 - 12980±240 1,1 1,1 0 0 0 0 0 2,2 0 4,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,1 0 6,7 18 0 17 0 0 0 6,7 0 0 0 42 Desbrosse & Mourer-Chauviré, 1972
Lazaret France MIS5-3, 130000 - 37000 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0,1 0 0,1 0 0 0 0,2 24 76 Roger, 2004
Fate France MIS4, 74000±10000BP - 60000±7000 0 0 0 0 0 0 0 1,8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3,6 0 0 0 0 0 0 1,8 93 Roger, 2004
Coscia France MIS1, Late Magdalenian-Azilian,  13770BP±140 - 11650BP±200 0 0 1,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,6 0 1,6 0 0 0 0 0 0 0 6,3 3,1 0 0 0 86 0 Louchart, 2002
Castiglione France MIS3-2, 35500BP - 17000BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,9 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,9 98 Louchart, 2002
Arene Candide Italy MIS2 0 0,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0,1 0,2 0 0 0 0 9,7 0,4 0 0,2 0 0 0 0 0 0,3 1,4 87 Cassoli, 1980
Fumane Italy MIS3, Mousterian, 44ky BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,7 0 0 0 0 0 3,5 0 1,4 0 21 0 0 0 0 0 1,4 0 72 Peresani et al., 2011
Ortucchio Italy MIS2, Bertonian, 12619±410BP 0 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0 4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 5 0 55 0 0 0 0 0 0 5 30 Alhaique & Recchi, 2001
Polesini Italy MIS2-1 0 0 3,7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8,6 0,6 1,2 0 0 0 0 0 0 11 75 Radmilli, 1974
Ingarano Italy MIS3, 4000±2000BP 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 18 0 0 1,7 80 Bedetti  & Pavia, 2007
Santuario della Madonna Italy MIS1, 12100±150BP - 8735±80BP 0 2,3 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0,4 0,9 0 0 0,8 0,5 0,3 0 0,1 0 0 0 0,1 0 0,1 0 88 0 0 0 0,3 0,8 4,9 Gala & Tagliacozo, 2010
Romanelli Italy MIS1, Final Epigravettian, 11930±520BP - 9050±100BP 0 0,1 0,1 7,6 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 91 0 0 0 0 0,1 0 Cassoli  & Tagliacozzo, 1997
Vindija Croatia MIS4-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 25 3,4 11 52 0,3 0 0 0,3 0 0 8 0,6 Malez, 1988
Luegloch Austria MIS2, Gravettian-Late Pleistocene-Late and Mid-Würmian 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80 9,9 0 2,2 0 0 0 1,1 0 1,1 0 5,5 Fladerer & Reiner, 1996
Dolní Vĕstonice Czech Republic MIS3, 25-29kaBP 0 0 0 0 0 0 0 1,6 0 0 6,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 53 18 0 4,8 0 0 0 16 0 0 0 0 Wertz et al., 2016
Pavlov Czech Republic MIS3, Gravettian, 25-27kaBP 0 0,5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,5 0 0 0 0 0,5 0 0 76 5,1 0 15 0 0 0 0 0 0 1,7 0 Bocheński et al., 2009b
Přemostí Czech Republic MIS3, 26ka BP 0 5,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,6 0 0 0 0 0 0 0 68 3,8 0 3,8 0 0 0 11 0 0 0 0 Wertz et al., 2016
Oblazowa Poland MIS 3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,6 0 0,6 0 0 0 0 0 0 0 0 0 77 10 0,6 8 0 0,6 2,8 0 0 0 0 0 Nadachowski et al., 1993
Mamutowa Poland MIS 2  0 0 0 0 0 0,1 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 79 8,1 0,4 12 0 0 0 0 0 0 0 0,1 Bocheński, 1981
Koziarnia Poland MIS 5-3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 64 26 0 10 0 0 0 0 0 0 0 0 Bocheński, 1974
Nietoperzowa Poland MIS 5-3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 91 4,6 0 4,6 0 0 0 0 0 0 0 0 Bocheński, 1974
Biśnik Poland MIS 5-1 0 0 0 0,6 0 0 0,2 0,2 0 0 0,4 0 1,2 0 0 0 0 0 0 0 0 39 5,9 5,5 42 1,6 0 2 0 1 0,4 0 0,2 Tomek et al., 2012
Krucza Skała Poland MIS2, 12520±70BP 0 0 0 0,9 0 0,2 0 0 0 0 0,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 47 6,2 4,5 39 0,4 0 1,9 0 0 0 0,2 0 Bocheński & Tomek, 2004
Deszczowa Poland MIS3-2, Aurignacian, Epigravettian, Late Palaeolithic 0 0 0 1,6 0 0 0 0,8 0 0 0 3,3 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34 8,2 6,6 39 0 0 4,9 0 0 0 0,8 0 Cyrek et al., 2000
Komarowa Poland MIS3-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 60 0,6 2,8 36 0 0 0,6 0,4 0 0 0 0 Tomek & Bocheński, 2005
Zamkowa Dolna Poland MIS4-2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80 0 11 7,3 0 0 0 0 1,8 0 0 0 Bocheński, 1974
Raj Poland MIS5-4 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 73 12 0,7 10 0 0 0 2,6 0,7 0 0 0 Bocheński, 1974
Kalman Lambrecht Hungary MIS5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,5 0 62 21 1,6 0 0 8,1 0,8 0 0 0 Jánossy, 1986
Pilisszántó Hungary MIS2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,1 48 50 0,1 1,6 0 0 0,1 0,1 0,2 0 0 0,1 Jánossy, 1986
Curata Romania MIS3-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,1 1 0 0 2,1 0 0 0 0 14 78 0 0 0 0 0 0 0 2,1 Gal, 2003
Devetashka Bulgaria MIS4, ca 70kaBP 0 0 0,1 0 0 0 0 0,1 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0,3 0 0 0 0,4 2,4 0 0,6 29 0,2 0 0,2 0 0 0,1 0,9 65 Boev, 1999

Avian remains from the Upper Pleistocene 
(MIS3) site of Aguilón P-7, south of the Ebro 
River, Spain
6
 En el Capítulo 6 se  analizan los restos de aves del Pleistoceno Superior (MIS3) de Aguilón 
P-7 (AGP-7).  Los sedimentos pleistocenos rellenan una cávidad poco profunda, localizada en la 
parte zaragozana de la Cordillera Ibérica, a 55km al sur de la ciudad de Zaragoza. Por primera vez 
se a realizado un análisis sistemático y tafonómico de la asociación de aves de AGP-7, así como 
un análisis paleoambiental basado en esos datos. Nueve taxones de aves han sido identificados: 
Galliformes indet., Lagopus sp., Aquila chrysaetos, Gyps fulvus, Passeridae indet., Anthus sp., Prunella 
modularis, Sturnus cf. unicolor y Corvus monedula. El análisis tafonómico no ha proporcionado 
información conclusiva, sin embargo sugiere una acumulación de restos no ingeridos producidos 
por aves de presa diurnas. Los taxones identificados aparecen actualmente en la penínula ibérica, 
en zonas boscosas y áreas de roquedo. Aparecen en zonas de clima oceánico, en contraste con el 
clima mediterráneo que hoy en día hay en la zona del yacimiento
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1. INTRODUCTION
 Aves is currently the most diverse group of vertebrates, amounting to almost 10,000 
species (Monroe & Sibley, 1993). Birds are present in every ecosystem in the world, and they 
usually show specific habitat preferences (Gill, 2007).
 In general, Quaternary avian remains are both direct and indirect. Fossil birds represent 
a variable percentage in Pleistocene assemblages, but birds of prey such as owls play a major 
role in the accumulation of small vertebrates (Andrews,1990). They are the main agent of 
small mammal accumulations, through the production of pellets and food remains (Andrews, 
1990; Fernández-Jalvo, 1995, Laroulandie, 2002b; Bocheński, 2005; Bocheński et al., 2009a). 
Bird fossil remains from Quaternary sites have also been studied throughout Europe (Boev, 
2000; Laroulandie, 2000; Pavia, 2001; Bocheński et al., 2009b; Boev, 2009). In Spain the 
works of Alcover and Sánchez-Marco (Sánchez-Marco, 1987; Alcover, 1989; Sánchez-Marco, 
1989; Alcover & McMinn, 1995; Alcover, 2001; Sánchez-Marco, 2002) laid the foundations 
for the current study of Quaternary birds (Castaños et al., 2006; Bocheński, 2007; Blasco & 
Fernández Peris, 2012; Guerra et al., 2012). 
 The main aim of the present paper is to present the first description of an Upper 
Pleistocene (probably MIS3) avian assemblage in the central Ebro Valley: the cave of Aguilón 
P-7, one of the few localities in the region with Neanderthal tracks (Cuenca-Bescós et al., 
2010a, 2011a; Sauqué et al., 2014a; Galán et al., 2016b). We have analysed the taxonomic and 
taphonomic composition of the assemblage, and the paleoenvironmental implications have 
also been analysed and discussed.
1.1 Geographical and geological situation of the Aguilón P-7 site
 The site of Aguilón P-7 (AGP-7) is a cave located in a karstic complex formed in 
a limestone hill called Cerro Pezón. This hill is located on the left bank of the ravine of 
Valdeaguilón, close to the town of Aguilón, 55 km south of the city of Zaragoza (Spain) (fig. 
1a), in the northern face of the Iberian Range. The main entrance opens to the north, at an 
altitude of 683 metres above sea level (Gisbert & Pastor, 2009).
 All the caves comprising the karstic complex are formed at the contact between two 
Upper Jurassic formations; the marls and clays of the Loriguilla Formation (Kimmeridgian) 
and the thick limestones of the Higueruelas Formation(Tithonian) (Cortés-Gracia & Casas-
Sainz, 1996; Cuenca-Bescós et al., 2010a) (fig. 1b).
 As in other speleogeneses in the Iberian Peninsula, these carbonates have been affected 
by dissolution during the Pliocene-Early Pleistocene (Ortega et al., 2013). As occurred with 
other caves in the northern flank of the Iberian Range, the geometry of the site and its filling 
were conditioned by the incision of the main rivers in the area and the development of the 
hydrological basin of the Ebro River. According to Luzón and colleagues (2008), the central 
area of the Ebro River basin was a braided system with high water availability and alternating 
high- and low-energy periods during the Pleistocene. After a preliminary geological survey of 
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fig. 1: Aguilón P-7 site context. a) Geographical and geological location of the Aguilón P-7 site (modified 
from Cortés-García & Casas-Sainz, 1996). b) Images of the AGP-7. Photo: G. Cuenca-Bescós.
the area undertaken in May 2010 (Sasowsky, personal communication), it was observed that 
the drainage of the karst system has changed in orientation from an exit towards the Huerva 
River (the main river in the area) to its current exit towards the ravine of Valdeaguilón, a 
secondary incision in the hydrological system of the Aguilón area.
 The paleontological excavation took place in the entrance hall of AGP-7 and in an 
inner gallery (fig. 2). The cave filling of the entrance hall comprises a single sedimentary 
level, which is 85 cm thick. It consists of a reddish clay matrix with heterometric limestone 
ridges from the cave wall, and it presumably corresponds to a single deposition event, while 
sediments in the inner gallery were likely deposited during a previous stage (Cuenca-Bescós et 
al. 2010a).
 A radiocarbon dating was made using a bone from a roe deer (Capreolus capreolus) 
exhumed from the base ofthe section. This gave an age of just under 46.3 ka BP (for the 
methodology see Bronk Ramsey et al., 2004a, b).
 The faunal assemblage points to a Late Pleistocene biostratigraphic age (a warm 
moment, with the presence of Iberomys cabrerae (Cuenca-Bescós et al., 2014)), likely from the 
beginning of Marine Isotope Stage 3 (MIS3), which was a period with rapid climatic changes 
(Sánchez-Goñi & d’Errico, 2005).
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1.2 The faunal assemblage from the Aguilón P-7 site
 The paleontological study of the site reveals great taxonomic richness, notwithstanding 
the small amount of sediment excavated. The faunal list of mammals is as follows (Cuenca-
Bescós et al., 2010a; Galán et al., 2016b): Crocidura sp., Rhinolophus ferrumequinum, 
Rhinolophus hipposideros, Myotis myotis, Myotis cf. bechsteinii, Myotis emarginatus, Myotis 
daubentonii, Plecotus gr. auritus/austriacus, Hypsugo savii vel. Pipistrellus gr. kuhlii/nathusii and 
Miniopterus schreibersii., Lagomorpha indet., Apodemus sp., Microtus sp., Microtus (Terricola) 
sp., Iberomys cabrerae, Chionomys nivalis, Cuon alpinus, Canis lupus, Crocuta crocuta, Panthera 
pardus, Vulpes vulpes, Ursus arctos, Lynx pardinus, Felis silvestris, Meles meles, Cervus elaphus, 
Capra pyrenaica, Capreolus capreolus, Rupicapra pyrenaica and Equus ferus.
  The cave may have been used as a den by large carnivores because there are some 
punctures present in the herbivore remains, and the amount of carnivore taxa is high (Sauqué 
et al., 2014a). Also, Mousterian tools have been recovered, including a scraper, suggesting 
that the cave was visited by Neanderthals. They are anthropogenic marks on the herbivores 
remains. The high level of fracturation, and the low carnivore modification points that the 
accumulation of the macrofauna had an anthropogenic origin (even if the cave was occupied 
by carnivores temporally) (Sauqué et al., 2014a, b, 2016b), although no human remains have 
been found (Cuenca-Bescós et al., 2010a).
1.3 Institutional abbreviations
 MPZ: Museo de Ciencias Naturales de la Universidad de Zaragoza; AGP-7: Aguilón 
P7 cave; GA: Aragosaurus Group-IUCA, Zaragoza; UNIFE: Università Degli Studi di Ferrara, 
Dipartamento di Studi Umanistici; CIAMA: International Centre for Water and Environment-
La Alfranca, Zaragoza; CEA: Speleological Centre of Aragón.
2. MATERIAL AND METHODS
 In this work we have analysed fossils recovered both during excavation and during 
water screening the sediments.
2.1 Sample processing
 The fossil remains studied in this work come from the excavation campaigns carried 
out at the Aguilón P-7 cave in 2005, 2009 and 2010.
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 Six different sectors were distinguished in order to organise the paleontological 
excavation: Entrada (E), Pendiente (P), Centro (C), Galería (G), Fondo (F) and Hiedra (H) 
(fig. 2). The surface material was cleaned from sectors E, P, C and H. In situ test material 
was extracted from sector F, and in situ material was systematically excavated at regular deep 
intervals from sectors E, P, C and H. 
 Sixty-four samples obtained during the excavation were revised, and 29 of them 
contain bird remains. The samples are the residues left when the sediment from the excavation 
was processed by water-screening techniques that allow the small-vertebrate remains to be 
recovered from the sediment. For sieving-screening we used superimposed 0,2 and 0,05mm 
mesh screens. The whole process of washing, sieving and drying took three days. The amount 
of matrix processed totaled approximately 280 kg.
 The recovered fossil samples are housed in the Museum of Natural Sciences of the 
University of Zaragoza (Canudo, 2018). The laboratory work was accomplished in the 
laboratories of the University of Zaragoza. This consisted of first identifying and picking out 
the avian fossils and separating them from the rest of the fossil vertebrate remains.  Then, the 
birds were taxonomically and taphonomically analysed. Those obtained by sieving-screening 
were also analyzed taphonomically.
 Two binocular microscopes, an Olympus SZX12 and an Olympus SZ61, were 
used. Images of the bird remains were obtained using Olympus software associated with the 
binocular microscopes: Matrox Inspector and LCmicro.
fig. 2: Plan view of AGP-7 and the excavation grid. H: Hiedra, E: Entrada, C: Centro, P: Pendiente, G: Galería, 
F: Fondo. Modified from Gisbert & Pastor (2009) and Cuenca-Bescós et al. 2010a.
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2.2 Taxonomy
 A systematic analysis of the avian fossils was undertaken. The nomenclature of the 
general anatomy follows Baumel (1993); the nomenclature and taxonomy of the passerine 
humerus follow Jánossy (1983a). The reference collections were from the Aragosaurus Group, 
Paleontology Department of the Universidad de Zaragoza, Università Degli Studi di Ferrara, 
Dipartamento di Studi Umanistici and the Centro de Recuperación de Fauna Silvestre de La 
Alfranca (CIAMA).
2.3 Taphonomy
 To focus the taphonomic approach we did a preliminary study of the remains. Only 
12% of the remains showed digestion marks. That allows us to discard carnivores as the principal 
accumulation agents (Andrews, 1990) and study birds of prey as principal accumulators. 
Though, the high presence of carnivores in the assemblage (Sauqué et al., 2014a) points that 
they could act as secondary accumulators in some moments. Also the effect of trampling on 
the bones has to be taken into account. It can have a destructive effect on the microvertebrate 
remains (Andrews, 1990), specially on the fragile bird bones. The relative abundance of 
avian remains in the site assemblage (approximately 10% of the microvertebrate assemblage) 
prompts that trampling was not an important taphonomic agent; however, it could occur in 
the moments when the cave was occupied.
 Methodologies for taphonomic analysis have been developed by several authors for 
the study of birds as agents of accumulation in Quaternary sites (Andrews, 1990; Laroulandie, 
2002a; Bocheński, 2005; Bocheński et al., 2009a). 
 The aim of these analyses is to discriminate whether or not the bird remains correspond 
to eaten prey, and whether they were eaten by diurnal or nocturnal birds of prey. The small 
size of the sample has hampered the application of this methodology. There are other, different 
methodologies for studying the origin of accumulations (Bocheński, 2005; Bocheński et al., 
2009a), but the nature of the sample did not allow them to be applied. Consequently, the 
results should be taken as a tentative approach to the mechanism of accumulation of the small 
bird fossils. 
2.3.1 Pellets vs. uneaten remains
 To discriminate whether the remains correspond to eaten or uneaten prey, we studied 
the presence of signs of biting or digestion in the fossils. These criteria involve scanning the 
fossil-bone surface for bite marks (Andrews, 1990) and punctures (Bocheński et al., 2009a, 
b; Bennàsar, 2010; Bennàsar et al., 2015). The other analysis undertaken with this objective 
in mind focused on the relation between the amount of wing elements and leg elements, 
as described by Bocheński (2005). According to the author, this ratio varies according 
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to the type of feeding characteristic of the bird of prey. The ratio is calculated as follows: 
(humerus+ulnae+carpometacarpus) versus (femurs+tibiotarsus+tarsometatarsus).
 The result is represented as a proportion. High values for wing elements in relation to 
leg elements suggest uneaten remains. In pellets, the proportion approaches 1:1. The result 
obtained was compared with the data presented by Bocheński (2005).
2.3.2 Diurnal vs. nocturnal birds of prey
 To discriminate whether the agent of the accumulation was a diurnal or nocturnal bird 
of prey, and to infer what kind of bird of prey produced the assemblage (according to the three 
groups described by Bocheński, 2005), two types of analysis were undertaken. First we analy-
sed the degree of fracturing, using the criteria proposed by Bocheński (2005), which relates to 
the ratio between complete and fractured elements. The highest proportion of broken bones 
(more than 70%) is produced by type 1, i.e. diurnal birds of prey that produce pellets. Type 2 
is the intermediate group, with values for complete bones of between 30% and 60%. This co-
rresponds to nocturnal birds of prey (owls), which eat a part of the prey, producing pellets and 
leave the rest uneaten. The third group produces the highest values for complete bones, usually 
above 60%. This corresponds to diurnal birds of prey that leave the food remains uneaten, and 
to owls producing pellets. 
 We also used the ratio between proximal and distal elements proposed in the same pa-
per. This ratio is as follows: (scapula+coracoids+humerus+femur+tibiotarsus) versus (ulnas+ra-
dius+carpometacarpus+tarsometatarsus). 
 The result obtained was represented as a proportion and compared with the data pre-
sented by Bocheński (2005).  
2.4 Paleoenvironmental reconstruction
  As birds of the late Quaternary have living representatives, in the present paper we 
have used the Mutual Climatic Range method (in Blain et al., 2009) to infer the paleoen-
vironment. This consists of a study of the current distribution area of each identified taxon, 
ascertaining the regions in which these areas overlap. These overlapping regions define the po-
tential areas where the assemblage could occur now. An analysis of the climatic conditions in 
these areas reflects the climatic conditions that would have prevailed when the accumulation 
of the avian remains was taking place. The data for the present distribution of the taxa were 
taken from Araújo et al. (2011). The climatic data for the overlapping areas were taken from 
Ninyerola et al. (2005). The current habitats occupied by each taxon in the fossil association 
were also analysed and compared.
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3. RESULTS AND DISCUSSION
3.1 Taxonomy
 Sixty-seven avian fossils were recovered in the Aguilón P-7 cave site (tab. 1). Most of 
the fossils have only been identified to the family level as Passeridae due to their poor conser-
vation and the lack of diagnostic elements.
3.1.1 Order Galliformes Temmink, 1820
Galliformes indet.
Material: tarsometatarsus, proximal end (MPZ 2014/357)
Description: fragmented proximal end of a tarsometatarsus. The medial cotyle and the lateral 
cotyle are preserved. These are separated by a pronounced and blunt eminentia intercotylaris 
(fig. 3g).
Remarks: gallinaceous birds are essentially terrestrial birds and are not very nimble for flight. 
They appear throughout Europe (Svensson et al., 2010).
3.1.1.1 Family Phasianidae Horsfield, 1821
Genus Lagopus Brisson, 1809
Lagopus sp.
Material: Notarium (MPZ 2014/386)
Description: the bone is incomplete due to fragmentation. The crista dorsalis is fragmented, 
and the distal part is absent. It is 4 cm in length, and 2 cm in width. The size of the bone rules 
out smaller galliform genera such as Perdix or Alectoris. The bone shows two foramina in the 
crista ventralis (fig. 3b). This character allows the bone to be assigned to the ptarmigan, Lago-
pus, as opposed to fowl (Gallus gallus), which present only one foramen (fig. 3a).
Remarks: ptarmigans need specific cold weather conditions to inhabit an ecosystem; that is 
to say, they are climate indicator species (Sánchez-Marco, 2004). At present, the distribu-
tion of species of Lagopus is mainly limited to circumpolar areas (Holder & Montgomerie, 
1993), outside the Mediterranean region (Cramp, 1998). However, there are some redoubts 
in the highest areas of the Pyrenees (Lagopus muta pyrenaica) and the Alps (Lagopus muta 
helvetica) (Svensson et al., 2010) where they currently inhabit (fig. 5a), and it is known 
that Lagopus was a common genus in the Upper Pleistocene of Spain (Tyrberg, 1998).
3.1.2 Order Accipitriformes Vieillot, 1816
3.1.2.1 Family Accipitridae Vigors, 1824
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fig. 3: Fossil avian remains from AGP-7; a) Gallus gallus domesticus, notarium (From Wedel, 2009); b) Lagopus 
sp., notarium (MPZ 2014/386); c) Gyps fulvus, cervical vertebra (MPZ 2014/391); d) Aquila chrysaetos, ungual 
phalanx (MPZ 2014/387); e) Haliaeetus albicilla, ungual phalanx (from Morin et al., 2012); f ) Gyps fulvus, 
ungual phalanx (MPZ 2014/388); g) Galliformes indet., tarsometatarsus, proximal end (MPZ 2014/357); h) 
Anthus sp., left humerus (MPZ 2014/349); i) Corvus monedula, left ulna, distal end (MPZ 2014/331); j) Sturnus 
cf. unicolor, right humerus (MPZ 2014/383); k) Prunella collaris, right humerus (recent, UNIFE collection, 
376/1); l) Prunella modularis right humerus, proximal end (MPZ 2014/383); m) Sturnus cf. unicolor, right 
coracoid (MPZ 2014/360).
Genus Aquila Brisson, 1760
Aquila chrysaetos Linaeus, 1758
Material: ungual phalanx (MPZ 2014/387)
Description: sharp phalanx, almost complete. The surface of  the phalanx is smooth, with the 
sulcus neurovascularis absent (fig. 3d). The articular joint is separated from the tubercle by 
a ridge. The section of the phalanx is trapezoidal in shape. Unlike the ungual phalanges of 
Aquila chrysaetos, the phalanxes of Gyps fulvus have a porous surface. The phalanges ungalis of 
the white-tailed eagle (Haliaeetus albicilla) have a smoother articular tubercle (fig. 3e).
Remarks: the golden eagle is a typical bird of prey in mountainous regions and montane 
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forests, although it also hunts in open areas (McGrady, 1997; Watson, 2010). At present its 
distribution covers the entire Iberian Peninsula (fig. 5b), and it is common in the rest of 
Europe as well, even in circumpolar zones (Svensson et al., 2010).
Genus Gyps Savigny, 1809
Gyps fulvus Hablizl, 1783
Material: 3 ungual phalanges (MPZ 2014/388, MPZ 2014/389, MPZ 2014/390). Cervical 
vertebra (MPZ 2014/391)
Description: these fossils show the typical features of bones of birds of prey. The phalanx 
ungualis is very sharp and robust. The sulcus neurovascularis is absent, and the surface is 
porous. The articular joint is concave, and it only shows one side, facing the rear. The articular 
tubercle is less rounded than those from the genus Aquila (fig. 3f). The cervical vertebra is 
almost complete. Only one ansa costotransversaria is missing. The foramina transversaria are 
practically the same size as the foramen vertebrale. They are oval in shape. The sulcus caroticus 
is broad, and the processus caroticus is not very developed. This has a robust arcus vertebrae, 
and an ansa costotransversaria with substantial lateral development. 
 The zygapophysis cranialis (prezygapophysis) is wide, and the shape is elongated 
parallel to the vertebra. The zygapophysis caudales (postzygapophysis) extends towards the 
dorsal side, and so the lacuna interzygapophysis has a sharp V shape (fig. 3c).
 The size of the vertebra allows other scavengers, such as the cinereous vulture (Aegypius 
monachus), the bearded vulture (Gypaetus barbatus) and the Egyptian vulture (Neophron 
percnopterus), to be ruled out.
Remarks: the griffon vulture is a scavenger bird typical of the Mediterranean region (fig. 5c). 
It nests in mountainous areas, cliffs and other areas hardly accessible to potential predators 
(Svensson et al., 2010). At present griffon vultures inhabit the ledges located near the entrance 
to the AGP-7 cave.
3.1.3 Order Passeriformes  Linnaeus, 1758
3.1.3.1 Family Motacillidae Horsfield, 1821
Genus Anthus Bechstein, 1805
Anthus sp.
Material: Humerus, left proximal end (MPZ 2014/349)
Description: the fossae (pneumoanconea and tricipitalis) are deep and confluent. They are not 
completely separated by the crus dorsale fossae, as described by Jánossy (1983a). The fossae are 
broad and marked (fig. 3h). The incisura capitis is well developed. The crista deltopectoralis 
in Motacilla is shorter than in Anthus. The Anthus spinoletta humerus is very similar to that of 
Anthus trivialis, but the crista deltopectoralis in Anthus spinoletta is longer. In the fossil remain, 
the crista is incomplete, so we attribute the bone to Anthus sp.
Remarks: the pipits are typical of open areas with dispersed trees or woodlands alternating 
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with open areas. They can appear at the edges of montane forests (Svensson et al., 2010).
3.1.3.2 Family Prunellidae Richmond, 1908
Genus Prunella Vieillot, 1816
Prunella modularis Linnaeus, 1758
Material: humerus, right proximal end (MPZ 2014/383)
Description: right proximal end of a humerus. The fossa tricipitalis and the fossa pneumoanconea 
are not separated by the medial bar; they appear fully joined and deep (fig. 3l). The outer 
margin of the crus ventral fossae is reduced, and the angle between the diaphysis and proximal 
epiphysis is wide, as described by Jánossy (1983a). The crista pectoralis is short and dorsally 
not extended. The width of the proximal end allows this humerus to be assigned to Prunella 
modularis as opposed to Prunella collaris (Jánossy, 1983a) (fig. 3k).
Remarks: the dunnock is a migratory bird, common in Europe. It used to breed in open 
woodlands and moorlands (Svensson et al., 2010). Currently the dunnock inhabits the north 
of the Iberian Peninsula all year long (fig. 5d). It also inhabits the south of the Iberian 
Peninsula during the winter (Svensson et al., 2010).
3.1.3.3 Family Sturnidae Rafinesque, 1815
Genus Sturnus Linnaeus, 1758
Sturnus cf. unicolor Temmink, 1820
Material: humerus (MPZ 2014/369), coracoid (MPZ 2014/349)
Description: complete right coracoid, slender, with a well-developed sternal articular joint. 
The facies articularis humeralis has a groove, which is marked at the distal end (fig. 3m).
 The right humerus appears to be almost complete. The fossae pneumotricipitalis are 
deep and are separated by the crus dorsale fossae (fig. 3j). The crista deltaica pectorale is short 
and small. The sulcus scapula tricipitalis and fossa olecrani are well defined. The two fossae 
that are well separated by the crus dorsale fossae is a distinctive feature of the genus Sturnus.
Remarks: the spotless starling is a gregarious bird, typical in open woodlands and cliffs. At 
present it is an abundant species in the Iberian Peninsula (fig. 5e), but it is scarce in the north 
of Europe (Svensson et al., 2010). Sturnus vulgaris (common starling) and Sturnus unicolor 
(spotless starling) are very similar. These two species separated less than 1Ma, and hybridisation 
is currently habitual (Zuccon et al., 2008).
3.13.4 Family Corvidae Vigors, 1825
Genus Corvus Linnaeus, 1758
Corvus monedula Linnaeus, 1758
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Material: ulna, left distal end (MPZ 2014/331)
Description: distal epiphysis of a left ulna. The tuberculum carpale is rounded. There is no 
bulge in the caudal side of the dorsal condyles, as described by Tomek & Bocheński (2000). 
The incisura tendinosa is not well marked (fig. 3i).
Remarks: the western jackdaw nests in deciduous forest, marine cliffs or low mountains. It 
currently inhabits central and southern Europe all year long and also northern areas in summer 
(fig. 5f).
3.2 Taphonomy
 Most of the recovered fossil bones belong to the appendicular skeleton. In order 
of abundance, the items found are: ungual phalanx, ulnae, humerus, carpometacarpus, 
tibiotarsus, coracoid, radius, tarsometatarsus, femur, sternum, scapula, notarium and vertebra 
(tab. 1). The remains were also analysed in order to find anthropogenic marks similar to 
those described by Morin et al. (2012) and by Romandini et al. (2014). Some anthropogenic 
manipulation marks appear in the macro mammal remains of the site (Sauqué et al., 2014a), 
nevertheless, no anthropogenic mark were discovered in the avian fossils of AGP-7.
3.2.1 Pellets vs. uneaten remains
 Analysis of the surface of the bird remains revealed the presence of both digestion 
marks and punctures (fig. 4c). However, neither is abundant or dominant (only 7% of the 
remains show punctures, and 12% shows digestion marks). The presence of this kind of marks 
does not allow inferring if there is a dominance of pellets or uneaten remains because the 
punctures can also appear in pellets (Lloveras et al., 2014). On the other hand, the ratio of the 
wing and leg elements shows a clear predominance of wing elements (fig. 4a). According to 
Bocheński (2005), this suggests a greater proportion of uneaten remains in the assemblage.
3.2.2 Diurnal vs. nocturnal birds of prey
 Study of the degree of fracture of the remains shows a greater proportion of broken 
elements (fig. 4d). Only one of the long bones present in the sample appears to be complete. 
According to the analysis of Bocheński (2005), this suggests that the fossils are pellets or 
uneaten food remains of diurnal birds of prey or owls. However, the high degree of fracture 
could also be due to the trampling effect of the carnivores (or hominids) who occupied the 
cave. 
 The ratio between proximal and distal elements approaches 1:1, with a slight 
predominance of distal elements (fig. 4b). Type 1 birds of prey tend to produce a 1:1 proportion. 
According to Bocheński (2005), however, no type of bird of prey shows a predominance of 
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distal elements; types 2 and 3 both show a dominance of proximal elements. The result from 
AGP-7 may be due to the small size of the sample.
 These results suggest a type 1 bird of prey. Nevertheless, the analyses used were created 
for studying abundant samples of large-bird remains, and in this paper we have applied them 
to a limited sample of small birds. Thus, the results should be taken as an approximation.
fig.4: Results of the taphonomic analysis.  a) Proportion of the total number of wing to leg bones (1-Laroulandie, 
2000; 2-Laroulandie, 2002b; 3-Bocheński et al., 1993; 4-Bocheński & Nekrasov, 2001; 5-Bocheński & Tomek, 
1994;  6-Bocheński et al., 1998; 7-Bocheński et al., 1999; 8-Bocheński & Tornberg, 2003; 9-Mlíkovský, 1996b; 
10-Bramwell et al., 1987; 11-Bocheński et al., 1999); b) proportion of proximal versus distal elements (1-Bocheński 
et al., 1998; 2-Bocheński & Tomek, 1997; 3-Laroulandie, 2000; 4-Laroulandie, 2002b; 5-Bocheński et al., 1993; 
6-Bocheński & Nekrasov, 2001; 7-Bocheński & Tomek, 1994; 8-Bocheński & Tornberg, 2003; 9-Mlíkovský, 
1996b; 10-Bocheński et al., 1999; 11-Bramwell et al., 1987); c) presence of punctures and digestion marks. From 
left to right: left ulna, distal end (MPZ 2014/338), left humerus, distal end (MPZ 2014/337), with puncture 
marks and carpometacarpus, proximal end (MPZ 2014/325) with digestion marks; d) proportion of broken 
versus complete elements, based on Table 1. 4a,b extracted from Bocheński 2005.
3.3 Paleoenvironmental reconstruction
 The results from the Mutual Climatic Range analysis show that the potential area 
where all the identified taxa currently live corresponds to an area now located near the Atlantic 
coast (fig. 5), in the north of the Iberian Peninsula. The area obtained does not include the 
location of the Aguilón P-7 site (fig. 5g), which is located inland and to the southeast of the 
area, in a Mediterranean influenced region. The current climate in Aguilón has an average 
temperature similar to the temperatures recorded at various points located within the potential 
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area (tab. 2). However, the rainfall data differ; the potential area where all the taxa currently 
live has higher rainfall levels than those today in the town of Aguilón (Ninyerola et al., 2005).
 As far as the environment is concerned, the golden eagle (Aquila chrysaetos) is typical of 
mountainous regions and montane forests. Currently it covers the entire Iberian Peninsula and 
is common in the rest of Europe as well, indeed even in circumpolar zones. The pipits (Anthus 
sp.) and the dunnock (Prunella modularis) also appear in montane areas and open areas and 
woodlands. The griffon vulture (Gyps fulvus) inhabits the Mediterranean region, and nests in 
mountainous areas.  The only exception is the ptarmigan (Lagopus sp.). This grouse dwells only 
in circumpolar or high mountain areas. 
 The fossil mammals from Aguilón P-7 show highly diverse habitat preferences, 
including forests, transitional areas, open land and rocky areas. These mammal taxa are mostly 
adapted to a temperate climate. The dominant small mammal in the assemblage is Iberomys 
cabrerae, an endemism adapted to Mediterranean conditions and evergreen meadows (López-
García & Cuenca-Bescós, 2012; Cuenca-Bescós et al., 2014) other small mammals show 
different preferences. Apodemus sp. is adapted to woodland, and Chionomys nivalis is adapted 
to rocky areas. This suggests a mixed landscape, as is suggested by the avian assemblage. The 
chiropters suggest the same environment, but the meadow habitat is underrepresented in 
comparison with the rest of the mammal faunas (Galán et al., 2016b).
 It is important to note the presence of two cool-climate taxa in the assemblage: 
Chionomys nivalis (Palomo et al., 2007) and Lagopus sp. (Martí & del Moral, 2003). However, 
these taxa have a very low presence in the total assemblage. Three large-mammal taxa are linked 
to an oceanic climate: Rupicapra pyrenaica, Canis lupus and Ursus arctos (Palomo et al., 2007). 
Two large-mammal taxa currently have a tropical distribution: Crocuta crocuta and Panthera 
pardus (Hayward et al., 2006). Nevertheless, these data must be treated with caution because 
some authors have pointed out that Crocuta crocuta has had climatically favourable conditions 
in the Iberian Peninsula for the last 120,000 years (Varela et al., 2010), and Panthera pardus is 
found in virtually all habitats (except very dry ones) (Kingdon, 1977; Turner & Antón, 1997; 
Sauqué & Cuenca-Bescós, 2013).
 Marine Isotope Stage 3 was a period in which a number of rapid climate changes 
took place (D’Errico & Sánchez Goñi, 2003; Long & Stoy, 2013). These rapid climate 
variations during the Pleistocene conditioned the existence of communities without present-
day equivalent (López-García et al., 2010a; Sauqué et al., 2014b; Sauqué et al., 2016a). The 
Aguilón P-7 assemblage is an example of such mixed communities. The presence of cool-
climate taxa (Chionomys and Lagopus) probably represents a relict distribution of these taxa 
after a transition from a cold to a warmer climate. This phenomenon has been documented by 
López-García et al. (2010a) at the Cova Colomera site.
 Taking into account all these data, our proposal based on a study of the avian assemblage 
is that the Aguilón P-7 area was composed of forest and meadowland, with rocky areas present 
as well. The prevalent climate was more ocean-influenced than at present in the same area, 
with a water supply enough to maintain vegetative cover and a wetter climate.
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fig. 5: Paleoenvironmental reconstruction, results of the application of the Mutual Climatic Range method. a) 
Lagopus muta; b) Aquila chrysaetos; c) Gyps fulvus; d) Prunella modularis; e) Sturnus unicolor; f ) Corvus monedula; 
g) overlapping area: the black dot shows the location of the AGP-7 site. Numbers show the location of the 
points used in the paleoenvironmental reconstruction (data in Table 1): 1-Truchas; 2-Soto y Amió; 3-Boca de 
Huérgano; 4-Merindad de Montijo; 5-Sierra Urbasa;  6-Jaca; 7-Sort; 8-Mijares; 9-Navacerrada; 10-Cuenca. Data 
from Araújo et al., 2011.
tab. 2: Temperatures and precipitation measured at points located in the potential overlapping area. TM (°C): 
maximum temperature; Tm (°C): minimum temperature; T (°C): medium temperature. Situation of the points 
in Fig. 5 (data from Ninyerola et al., 2005).
Locality Rainfall (mm) TM(ºC) Tm(ºC) T(ºC)
Aguilón 471 18,5 6,7 12,6
Truchas 837 14 2 8
Soto y Amió 796 14 8 8
Boca de Huérgano 1497 14 3 9
Merindad de Montija 1187 16 5 10
Sierra Urbasa 1185 15 4 10
Jaca 820 16 3 10
Sort 651 15 3 9
Mijares 1203 20 7 14
Navacerrada 1326 9,9 2,9 6,4
Cuenca 688 15 1 8
4. CONCLUSIONS
 This first study of the avian assemblage from the Aguilón P-7 site has enabled 
nine taxa to be identified: Galliformes indet., Lagopus sp., Aquila chrysaetos, Gyps fulvus, 
Passeridae indet., Anthus sp., Prunella modularis, Sturnus cf. unicolor and Corvus monedula. 
A taphonomic analysis, which sought to infer the mechanism of accumulation of the small-
avian remains, suggests a diurnal bird of prey producing pellets as the principal agent in 
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question. However, the effects of trampling or carnivore action as secondary agent could have 
also affected the sample in lesser extent. Given the nature of the sample, which is small, these 
results should be taken as tentative.
 All the avian taxa identified are currently present in the Iberian Peninsula, but the 
avian assemblage is typical of regions with an oceanic climate rather than the Mediterranean 
climate prevalent today in Aguilón. The paleoenvironmental reconstruction inferred from the 
avian assemblage agrees with that obtained by studies of the rest of the fauna. The area around 
the AGP-7 cave was composed of an alternation of forest and meadowland, with rocky areas 
present and a high water supply. The climate conditions were ocean-influenced. The presence 
of cool-climate taxa can be explained as a relict distribution of these animals after a transition 
from a cold to a warm climate.
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tab. 1: Avian fossil remains from Aguilón P-7 site. MPZ- Natural Science Museum of the University of Zaragoza.
Table 1. Avian fossil remains from Aguilón P-7 site.
Sample Element Taxa
MPZ 2014/386 Notarium Lagopus sp.
MPZ 2014/357 Tarsometatarsus, proximal end. Galliformes indet.
MPZ 2014/387 Ungual phalanx Aquila chrysaetos
MPZ 2014/391 Cervical vertebra. Gyps fulvus
MPZ 2014/388 Ungual phalanx Gyps fulvus
MPZ 2014/389 Ungual phalanx Gyps fulvus
MPZ 2014/390 Ungual phalanx Gyps fulvus
MPZ 2014/349 Humerus, left proximal end Anthus sp.
MPZ 2014/383 Humerus, right proximal end. Prunella modularis
MPZ 2014/360 Coracoid, right. Sturnus cf. unicolor
MPZ 2014/369 Right humerus. Sturnus cf. unicolor
MPZ 2014/331 Ulna, distal end Corvus monedula
MPZ 2014/330 Humerus, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/337 Humerus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/379 Humerus, proximal end. Passeriformes indet.
MPZ 2014/326 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/332 Ulna, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/338 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/339 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/353 Ulna, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/354 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/370 Ulna, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/372 Ulna, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/384 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/348 Carpometacarpus, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/336 Tarsometatarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/380 Tarsometatarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/327 Tibiotarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/347 Tibiotarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/385 Tibiotarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/333 Right humerus Aves indet.
MPZ 2014/340 Left Humerus Aves indet.
MPZ 2014/350 Humerus, right Aves indet.
MPZ 2014/358 Humerus, right Aves indet.
MPZ 2014/366 Ulna, diaphysis Aves indet.
MPZ 2014/334 Radius Aves indet.
MPZ 2014/359 Radius Aves indet.
MPZ 2014/325 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/346 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/361 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/373 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/376 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/377 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/378 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/445 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/446 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/341 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/342 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/343 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/344 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/345 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/352 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/355 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/356 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/362 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/363 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/364 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/365 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/367 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/368 Ungual phalanx Aves indet.
(Continued)































Remarks: the griffon vulture is a scavenger bird typical
of the Mediterranean region (Figure 5(c)). It nests in
mountainous areas, cliffs and other areas hardly accessible
to potential predators (Svensson et al. 2010). At present
griffon vultures inhabit the ledges located near the
entrance to the P-7 cave.
Order PASSERIFORMES Linnaeus, 1758
Family Motacillidae Horsfield, 1821
Genus Anthus Bechstein, 1805
Material: Humerus, left proximal end (MPZ 2014/349)
Description: the fossae (pneumoanconea and tricipita-
lis) are deep and confluent. They are not completely
Table 1. – continued
Sample Element Taxa
MPZ 2014/374 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/375 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/381 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/382 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/335 Sternum Aves indet.
MPZ 2014/351 Tibiotarsus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/371 Tarsometatarsus, distal end Aves indet.
Figure 3. Fossil avian remains from AGP-7: (a) Gallus gallus domesticus, notarium (From Wedel 2009); (b) Lagopus sp., notarium
(MPZ 2014/386); (c) Gyps fulvus, cervical vertebra (MPZ 2014/391); (d) Aquila chrysaetos, ungual phalanx (MPZ 2014/387); (e)
Haliaeetus albicilla, ungual phalanx (from Morin et al. 2012); (f) Gyps fulvus, ungual phalanx (MPZ 2014/388); (g) Galliformes indet.,
tarsometatarsus, proximal end (MPZ 2014/357); (h) Anthus sp., left humerus (MPZ 2014/349); (i) Corvus monedula, left ulna, distal end
(MPZ 2014/331); (j) Sturnus cf. unicolor, right humerus (MPZ 2014/383); (k) Prunella collaris, right humerus (recent, UNIFE collection,

































Bird remains from the Upper Pleistocene 
(MIS3 Levels) of Llonin Cave (Peñamellera 
Alta, Asturias) 
7
 En el Capítulo 7 se presenta el análisis taxonómico y tafonómico de la asociación de aves 
de los niveles del Paleolítico Medio de la cueva de Llonin, localizada en Peñamellera Alta, Asturias. 
Tambien se ha realizado una reconstrucción paleoambiental. 740 restos fósiles de aves se han 
recuperado de los niveles VI del sector de Galería y VII y VIII del Cono Posterior, pertenecientes 
a 23 taxones distintos: Aves indet., Mergellus albellus, Galliformes indet., Lagopus sp., Lagopus 
lagopus, Bonasa bonasia, Gyps fulvus, Falco sp., Falco naumanni, Columba livia/oenas, Strix aluco, 
Passeriformes indet., Alaudidae indet., Motacilla sp., Turdus sp., Corvidae indet., Pica pica, 
Garrulus glandarius, Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, Corvus corone 
y Corvus corax. Los análisis tafonómicos reflejan un origen mixto de la acumulación, por un lado 
con individuos muriendo naturalmente en la cueva y por otro lado con rapaces acumulando sus 
presas. El análisis paleoambiental refleja unas condiciones similares a las actuales a pesar de la 
presencia puntual de especies consideradas indicadoras de climas frio. 
Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 152
CAPÍTULO 7.  Bird remains from the Upper Pleistocene (MIS3 levels) of Llonin Cave (Peñamellera Alta, Asturias)
1. INTRODUCTION
 The Marine Isotopic Stage 3 (between 60 and 27 ka ago) is a period within the Upper 
Pleistocene with strong climatic fluctuations, showing both warming (Dansgaard et al., 1993) 
and cooling events (Heinrich, 1988).  In this context, the fossil birds place a key role in the 
palaeoecological and palaeoenvironmental reconstruction, as they appear as direct remains in 
the paleontological sites but also could have participate as main actors in the accumulation of 
small vertebrates (Andrews, 1990).  For these reasons the analysis of the MIS3 fossil avifauna 
is a main step towards the understanding of its past environment and ecology. 
 The Upper Pleistocene avifaunas from the northernmost part of the Iberian Peninsula 
have been analyzed in recent years (Elorza, 1990, 2000; Sánchez-Marco, 2005; Moreno-
Garcia, 2017; Núñez-Lahuerta et al., 2018b, c; Suarez-Bilbao et al., 2018, among others). The 
paleontological record of birds during that period is abundant, but relatively scarcer than the 
record of other small vertebrates. The main objectives of this work are the identification of 
the taxa present in the avian association, the paleoecological analysis of the remains and the 
characterization of the origin of the accumulation, in order to ascertain the environment that 
surrounded the humans that occupied the cave during the MIS3. 
1.1 Llonin Cave
 The Llonin cave is located in Peñamellera Alta, Asturias, in the north of Spain (fig. 
1a). It opens at 112 m a.s.l. (metres above sea level), in the Cares-Deva rivers basin, surrounded 
by mountainous relief (fig. 1b), with the Cuera Range at the north and the Picos de Europa 
central massif at the south. The archaeological research carried out reveals an important 
cultural sequence and a great rock art and portable artefacts (Fortea, 2001; Fortea et al., 1992, 
1995, 1999, 2007;  González-Pumariega, 2007; Rasilla, 2014; Rasilla & Santamaría, 2011-12; 
Rasilla et al., 2014, 2016; Ríos-González et al., 2007). The archaeological sequence contains 
Mousterian, Gravettian, Upper Solutrean, Badegoulian, Middle and Upper Magdalenian, few 
Azilian and Bronze remains (Sanchis et al., 2019). 
 The cave consists of a small vestibule which bifurcates into a narrow, dead end gallery 
at the right, and a big chamber with a vast dejection cone at the left. The cave has been 
divided in several sectors: Galería (G), Vestíbulo (V), Cono Anterior (CA) and Cono Posterior 
(CP) (fig. 1c). Each of the sectors has a different stratigraphical setup (fig. 2). The analyzed 
material belongs to levels of VII and VIII of Cono Posterior (CP) and level VI of Galería 
(G), corresponding to the base of the sequence. The remains included in this work belong 
to Mousterian levels (Cono Posterior level VIII and Galería level VI) and mixed Mousterian-
Gravetian (Cono Posterior level VII) (fig. 2).
 The macromammalian faunal remains from the Middle Paleolithic (MIS3) level VI of 
Galería and level VIII Cono Posterior have been deeply analyzed (Sanchis et al., 2019) (tab. 1), 
revealing a heterogeneous association with six different ungulate species (highlighting Rupicapra 
rupicapra, Capra pyrenaica and Cervus elaphus) and seven carnivore species (highlighting Ursus 
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fig. 1:  Llonin Cave. a) Geographical location of the site; b) cave entrance; c) cave plan and position of the 
different sectors. From Sanchis et al., 2019, photo: J. Fortea.
tab. 1:  Faunal composition of the Llonin site. Data expressed in NISP (number of identified specimens). Data 
from Sanchis et al., 2019. 
 Neanderthals are also present in these levels, sporadically occupying the cave, and 
acting mostly over deers, leaving several Mousterian tools in the cave. The leopards act over 
the caprines, and the hyenas introduce the bears and scavenge over the remains left by the 
Neanderthals (Sanchis et al., 2019). Also the small mammal remains have been recovered and 
analyzed. The recorded species inhabit open forests, with abundant shrubbery and open areas, 
humid environments, with Atlantic or centroeuropean climates.  The flora analysis points 
in that direction as well, open forests and Atlantic mild or centroeuropean climates.  The 




























































































G-VI 1 14 100 40 13 7 1 4 5 7 7 7
CP-VIII 2 3 270 548 216 216 7 15 141 22 110 1 21 2 133 54 44 4 1 4 6 1
TOTAL 2 4 284 648 256 229 7 22 142 22 114 1 26 2 140 61 51 4 1 4 6 1
includes montane and subalpine environment, thus it suggests that the conditions in the 
moment of the accumulation would have been cooler and arid (Rasilla et al., 2018; Sanchis 
et al., 2019). A deer ulna with cutmarks recovered in the CP-VIII level has been dated using 
ultrafiltration, with an age of 43.539±2419 BP (Sanchis et al., 2019).
spelaeus, Crocuta spelaea, Canis/Cuon and Panthera pardus). The taphonomic analyses of these 
levels reveal the use of the cave as a den by the hyenas and leopards. 
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 The remains were measured with a digital caliper (Mituoyo Digimatic Caliper CD-
8^CX, Japan, with a theoretical precision of 0.01 mm) and photographed. The general 
nomenclature used is that of Baumel (1993). For the systematic study, the identification keys 
are those from Woelfle (1967), Kraft (1972), Langer (1980), Jánossy (1983a), Cohen and 
Serjeantson (1996),  Tomek and Bocheński (2000, 2009) and Bocheński and Tomek (2009). 
The reference collection was the Gabinete de Fauna Cuaternaria Innocenci Sarrión, located in 
the Museu de Prehistòria de València. 
2.2 Taphonomical remarks
 For the taphonomic analysis the state of the remains has been studied in order to infer 
the origin of the accumulation. For this purpose, the presence of modifications related to the 
human action, mainly cutmarks, and modifications related to the action of other predators 
(digestion, digestion, pits, punctures, beak or claw marks, etc.) has been taken into account. 
Also the percentage of whole bones has been calculated (Bocheński, 2005). The wing versus 
leg (Ericson, 1987), proximal versus distal (Bocheński & Nekrasov, 2001) and core versus 
limb (Bramwell et al., 1987) parameters were calculated additionally. 
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2.3 Palaeoenvironmental reconstruction
 The three assemblages (G-Level VI, and CP- Levels VIII and VII) have been statistically 
analyzed in order to provide environmental information. The data have been added to the 
database provided in Núñez-Lahuerta et al. (2018a), and have been compared with those 
assemblages included in that work. Following the criteria presented in the cited work, the 
three levels have been analyzed as one assemblage. Thus, Llonin has been compared with 
54 European Upper Pleistocene sites which present more than three of the taxa considered 
interesting due to their climate related behavior (Núñez-Lahuerta et al., 2018a and references 
therein) and have a number of identified specimens of these taxa bigger than 50 (fig. 3). The 
NISP data of the selected species was converted to percentage and included in a matrix (bDb) 
(See Núñez-Lahuerta et al., 2018a)(tab. 4). 
fig. 3: Location of the Upper Pleistocene sites with which the association of Llonin have been compared to: 1: 
Casa da Moura (Domingues-Figuereido, 2010), Furninha (Brugal et al., 2012); 2: Lapa da Rainha (Domingues-
Figuereido, 2010); 3: Gruta Nova da Columbeira (Domingues-Figuereido, 2010); 4: Llonin (this work); 5: El 
Castillo (Sánchez-Marco, 2018b); 6: Valdegoba (Sánchez-Marco, 2005); 7: Labeko (Elorza, 2000); 8: Ermittia 
(Elorza, 1993), Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017); 9: Erralla (Eastham, 1985); 10: Aitzbitarte (Sánchez-Marco, 
2011); 11: Artazu VII (Suárez-Bilbao et al., 2018); 12: Berroberria (Sánchez-Marco, 2005); 13: Bourrouilla 
(Eastham, 1988); 14: La Vache (Laroulandie, 2000); 15: Cau d´en Borras (Sánchez-Marco, 2005); 16: Gorham´s, 
Vanguard´s, Devil´s Tower (Cooper, 1999); 17: Morin (Gourichon, 1993); 18: Combe Saunière (Laroulandie, 
2000); 19: Taï (Louchart & Soave, 2002); 20: Pierre-Châtel (Desbrosse & Mourer-Chauviré, 1972); 21: Lazaret 
(Roger, 2004); 22: Fate (Roger, 2004); 23: Arene Candide (Cassoli, 1980); 24: Fumane (Perezani et al., 2011); 
25: Buso Doppio del Broion (Carrera et al., 2018); 26: Coscia (Louchart, 2002); 27: Castiglione (Louchart, 
2002); 28: Ortucchio (Alhaique & Rechi, 2001); 29: Polesini (Radmilli, 1974); 30: Ingarano (Bedetti & Pavia, 
2007); 31: Santuario della Madonna (Gala & Tagliacozzo, 2010); 32: Romanelli (Cassoli & Tagliazocco, 1997); 
33: Vindija (Malez, 1988); 34: Luegloch (Fladerer & Reiner, 1996); 35: Dolní Vêstonice (Wertz et al., 2016), 
Pavlov (Bocheński et al., 2009b); 36: Premostí (Wertz et al., 2016); 37: Oblazowa (Nadachowski et al., 1993); 
38: Mamutowa (Bocheński, 1981); 39: Koziarnia, Nietoperzowa (Bocheński, 1974); 40: Biśnik (Tomek et al., 
2012), Krucza Skala (Bocheński & Tomek, 2004); 41: Deszczowa (Cyrek et al., 2000); 42: Komarowa (Tomek & 
Bocheński, 2005); 43: Zamkowa Dolna (Bocheński, 1974); 44: Raj (Bocheński, 1974); 45: Kalman Lambrecht 
(Jánossy, 1986); 46: Pilisszántó (Jánossy, 1986); 47: Curata (Gal, 2003); 48: Devetashka (Boev, 1999). White 
dots represent the position of sites located in the Mediterranean Region. Grey (Atlantic) and black dots represent 
the position of sites located in the Eurosiberian Region.
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 The matrix was analyzed with PAST v.2.14 software (Hammer et al., 2001) by means 
of a correspondence analysis (Álvarez-Lao, 2014). 
2.4 Abbreviations 
 G-VI: Galería sector, level VI; CP-VII: Cono Posterior sector,  level VII; CP-VIII: 
Cono Posterior sector, level VIII; NISP: number of identified specimens; MNI: minimum 
number of individuals; CRA: cranium; MAN: mandible; VER: vertebra; FUR: furcula; STE: 
sternum; RIB: ribs; COR: coracoid; SCA: scapula; HUM: humerus; RAD: radius; ULN: 
ulna; CMC: carpometacarpus; CAR: carpal-ulnar; PDA: alular phalange; PEL: pelvis; FEM: 
femur; TBT: tibiotarsus; TMT: tarsometatarsus; PHA: phalange
3. RESULTS AND DISCUSSION
 740 avian remains recovered from the levels G-VI, CP-VII and CP-VIII have been 
analyzed. The remains belong to twenty-three taxa, albeit some of them were not identified 
beyond the Aves clase (tab. 2).
3.1 Systematics
3.1.1 Order Anseriformes  Wagler, 1831
3.1.1.1 Family Anatidae Vigors, 1825
Genus Mergellus Selby, 1840
Mergellus albellus Linnaeus, 1758
Material: One remain have been recovered in cp-vii: left proximal humerus (fig. 5d).
Remarks: the smew currently appears in north and central Europe, showing breeding areas 
in the north coast of the Mediterranean Sea (Svensson et al., 2010). It breeds in forests near 
freshwater bodies (del Hoyo et al., 1992). It has been recorded in the Upper Pleistocene of 
Berroberria (Sánchez-Marco, 2005), in the northernmost part of the Iberian Peninsula.  
 
3.1.2 Order Galliformes Temmink, 1820
Galliformes indet.
Material: eight remains have been recovered: cp-vii: right distal coracoid and a left distal 
femur; cp-viii: left diaphysis fragment of a carpometacarpus, two sternum fragments, 
proximal femur, a left proximal ulna and a distal tibiotarsus. 
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TOTAL
NISP NMI NISP NMI NISP NMI NISP
Aves indet. 13 168 74 255
Mergellus albellus 1 1 1
Galliformes indet. 6 2 8
Lagopus  sp. 1 1 1
Lagopus lagopus 2 2 2
Bonasa bonasia 1 1 5 2 6
Gyps fulvus 3 1 3
Falco  sp. 2 1 2
Falco naumanni 1 1 1
Columba livia/oenas 2 1 2
Strix aluco 1 1 1
Passeriformes indet. 5 31 13 49
Alaudidae indet. 1 1 1 1 2
Motacilla  sp. 1 1 1
Turdus  sp. 10 3 1 1 11
Corvidae indet. 11 115 25 151
Garrulus glandarius 1 1 1
Pica pica 2 2 2
Pyrrhocorax  sp. 4 33 7 44
P. pyrrhocorax 8 2 115 13 29 5 152
P. graculus 3 1 24 3 13 3 40
Corvus corone 2 1 2
Corvus corax 3 1 3
TOTAL 44 515 181 740
G-VI CP-VIICP-VIII
tab. 2:  Bird remains from the three analyzed levels of Llonin. Abundance in terms of number of identified spe-
cimens (NISP) and minimum number of individuals (NMI).
3.1.2.1 Family Phasianidae Horsfield, 1821
Genus Lagopus Brisson,1760
Lagopus sp.
Material: cp-vii:  left complete tibiotarsus. 
Lagopus lagopus Linnaeus, 1758
Material:  cp-viii: complete left tarsometatarsus and right distal tarsometatarsus (fig. 4l).
Remarks: the current distribution of the willow ptarmigan is limited to Scandinavia and 
Scotland (Svensson et al., 2010); nevertheless, during the Pleistocene it expanded its habitat 
southwards, outranging its current distribution (Sánchez-Marco, 2004; Holm & Svenning, 
2014).  The contraction of the refuge during the Holocene explains the current distribution of 
the species, being nowadays related to forested areas (Lagerholm et al., 2017).  In the Iberian 
Upper Pleistocene the willow ptarmigan appears in Aitzbitarte IV (Elorza, 1990), Ermittia 
(Elorza, 1993), Urratxa III (Elorza, 1997), Laminak II (Hernández-Carrasquilla, 1993), 
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Abauntz (Altuna et al., 2002) and Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017). 
Genus Bonasa Stephens, 1819
Bonasia bonasia Linnaeus, 1758
Material: Six remains have been recovered: cp-vii: two right coracoids, left coracoid, right 
humerus (fig. 5b), right ulna; cp-viii: right coracoid (fig. 4k).
Remarks: the hazel grouse breeds in dense conifer woods (de Juana & Kirwan, 2013). It 
currently inhabits forests and mountain systems in the north areas of Europe (Bergman & 
Klaus, 1994). In the Iberian Peninsula its presence is limited to sporadic observations (Catusse 
et al., 1992). In the north of the Iberian Peninsula the hazel grouse has been identified in the 
Holocene of the B-8 cave (Núñez-Lahuerta et al., 2018b).
3.1.3 Order Accipitrifomes Vieillot, 1816
3.1.3.1 Family Accipitridae Vieillot, 1816
Genus Gyps Savigny, 1809
Gyps fulvus (Hablizl, 1783)
Material : cp-vii: a diaphysis fragment from an ulna (fig. 5f), a carpal bone and a vertebra. 
Remarks: the griffon vulture inhabits the south of Europe, surrounding the Mediterranean 
Sea (Svensson et al., 2010). Nevertheless, during the upper Pleistocene it appears in northern 
areas, far from the current range. It has been proposed that the amount of carcasses can be 
the main drive in the distribution of the scavenger birds as Gyps fulvus (Holm & Svenning, 
2014). Although it is a common species in the area nowadays, the griffon vulture only appears 
in a few upper Pleistocene Iberian sites: Santimamiñe (Elorza, 1990), Abauntz (Altuna et al., 
2002), Aguilón P-7 (Núñez-Lahuerta et al., 2016b), Praileaitz 1 (Moreno-Garcia, 2017), El 
Castillo (Sánchez-Marco, 2018b) and Atxuri 1 (Núñez-Lahuerta et al,. 2018c).
3.1.4 Order Falconiformes Sharpe, 1874
3.1.4.1 Family Falconidae Leach, 1820
Genus Falco Linnaeus, 1758
Falco sp. 
Material: cp-vii: a left proximal ulna and a left distal humerus.
Falco naumanni Fleischer, 1818
Material: cp-vii: left distal humerus (fig. 5e).
Remarks: the lesser kestrel inhabits steep slopes through southern Europe and the northernmost 
areas of Africa, surrounding the Mediterranean Sea, and it can be found in the Iberian Peninsula 
Carmen Núñez Lahuerta 159
fig. 4: Bird bones recovered from  CP-VIII: Pyrrhocorax pyrrhocorax remains: a) left coracoid, ventral view; b) left 
humerus, posterior view; c) left ulna, ventral view; d) right carpometacarpus, posterior view; e) left femur, poste-
rior view; f ) right tarsometatarsus, plantar view.  Pyrrhocorax graculus remains: g) right humerus, posterior view; 
h) left carpometacarpus, posterior view; i) left tarsometatarsus, plantar view. j) Columba livia/oenas, right ulna, 
ventral view. k) Bonasa bonasia, right coracoid, ventral  view. l) Lagopus lagopus, left tarsometatarsus, dorsal view. 
nowadays (Svensson et al., 2010).  It is also usual in the north Iberian Pleistocene record, 
where it is cited in the Upper Pleistocene of L´Arbreda (Garcia i Petit, 2002), Valdegoba 
(Sánchez-Marco, 2005) and Cueva de la Guineu (Garcia i Petit, 2005). 
3.1.5 Order Columbiformes Latham, 1790
3.1.5.1 Family Columbidae Leach, 1820
Genus Columba Linnaeus, 1758
Columba livia Gmelin, 1789/Columba oenas Linaeus, 1758
Material: cp-viii: a right ulna (fig. 4j) and a left distal ulna. 
Remarks: both the rock and the stock doves can be found nowadays in the Iberian Peninsula. 
The rock dove breeds in caves and cliffs while the stock dove breeds mainly in forest and 
punctually in cliffs (Svensson et al., 2010).  In the Upper Pleistocene of the north of the 
Iberian Peninsula the remains attributed to Columba livia/oenas are very common. They are 
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registered, among others in the Abric Romani (Sánchez-Marco, 2004), Avenc del Gegant 
(Sánchez-Marco, 2004), Brechas de la Cantera de l´Altissent, Cueto de la Mina, Valdegoba, 
Cueva del Toll (Sánchez-Marco, 2005), and Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017). 
3.1.6 Order Strigiformes Wagler, 1830
3.1.6.1 Family Strigidae Leach 1820
Genus Strix Linnaeus, 1758
Strix aluco Linnaeus, 1758
Material: cp- vii: left distal humerus (fig. 5c). 
Remarks: the tawny owl is common in all Europe; it breeds in open forested areas (Svensson 
et al., 2010). In the Upper Pleistocene of the north of the Iberian Peninsula it appears in 
L´Arbreda (García i Petit, 2002), Cueto de la Mina, Cueva del Toll, La Riera, Brechas de la 
Cantera de l´Altissent (Sánchez-Marco, 2005)
3.1.7 Order Passeriformes Linnaeus, 1758
Passeriformes indet.
Material: 49 remains have been recovered: five from g-vi; 31 from cp-viii; and 13 from 
cp-vii.
3.1.7.1 Family Alaudidae Vigors, 1825
Alaudidae indet.
Material: Two remains have been recovered: cp-vii: left humerus; cp-viii right humerus. 
3.1.7.2 Family Motacillidae Horsfield, 1821
Genus Motacilla Linnaeus, 1758
Motacilla sp.
Material: cp-viii: a right humerus. 
3.1.7.3 Family Turdidae Rafinesque, 1815
Genus Turdus Linnaeus, 1758
Turdus sp.
Material: 11 remains were recovered: cp-vii: humerus; cp-viii: Three femurs, three 
humerus, two coracoid, a tibiotarsus fragment and a tarsometatarsus.
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fig. 5: Bird fossil bones recovered from layer CP-VII: a) Pyrrhocorax graculus, right humerus, posterior view; b) 
Bonasa bonasia, right humerus, posterior view; c) Strix aluco, right humerus, anterior view; d) Merguellus albellus, 
left humerus, posterior view; e) Falco naumanni, left humerus, posterior view; f ) Gyps fulvus, ulna diaphysis. 
Scale bar=1cm.
3.1.7.4 Family Corvidae Leach, 1820
 The Corvidae family is the best represented in Llonin MIS3 levels. 395 corvid remains 
have been analyzed, 26 from g-vi, 76 from cp-vii, and 293 from cp-viii (tab. 3), 
representing the 59%, 42% and 56,8% of the assemblages respectively. Most of the remains 
belong to the Pyrrhocorax genus, very common in the Upper Pleistocene avian assemblages. 
The size of the Pyrrhocorax species is very similar; in order to distinguish them,  measurements 
have been taken following the methodology of Tomek & Bochenski (2004) (fig. 6). 
Corvidae indet. 
Material: 113 remains were analyzed: eleven from g-vi, 25 from cp-vii, and  115 from cp-
viii  (tab. 3).
Genus Garrulus Brisson, 1760
Garrulus glandarius Linnaeus, 1758
Material: one remain have been recovered from cp-viii (tab. 3).
Remarks: the Eurasian jay is currently present in the Iberian Peninsula; it breeds in a great 
variety of forests (Svensson et al., 2010). It is common in the Upper Pleistocene sites of the 
Iberian Peninsula, as in El Castillo (Sánchez-Marco, 2018b), L´Arbreda, Reclau Viver (García 
i Petit, 2002), La Riera (Sánchez-Marco, 2007) and El Esquilleu (Baena et al., 2005).
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Genus Pica Brisson, 1760
Pica pica Linnaeus, 1758
Material: two remains were recovered from cp-viii (tab. 3).
Remarks: the magpie is a usual bird in the Iberian Peninsula, breeding in open areas (Svensson 
et al., 2010). It has been recovered in the Upper Pleistocene of L´Arbreda (García i Petit, 
2002), Tossal de la Roca (Sánchez-Marco, 2005), Santimamiñe (Elorza, 1990), El Castillo 
(Sánchez-Marco, 2018b), and Artazu VII (Suárez-Bilbao et al., 2018). 
Genus Pyrrhocorax Tunstall, 1771
Pyrrhocorax sp.
Material: 44 remains were analyzed: four  from g-vi, seven from cp-vii, and 33 from cp-
viii (tab. 3).
Pyrrhocorax pyrrhocorax Linnaeus, 1758
Material: 152 remains were analyzed: eight from g-vi, 29 from cp-vii, and 115 from cp-
viii (fig. 4; tab. 3). 
Remarks: the red billed chough appears in the south of Europe, and it breeds in cliffs and 
caves (Svensson et al., 2010). It is one of the most common species in the upper Pleistocene of 
Europe (Tyrberg, 2007), P. pyrrhocorax underwent expansions in both cold and warm pulses 
during the last part of the Pleistocene (Holm & Svenning, 2014).  It has been found among 
others in Aitzbitarte, Ermittia, Urtiaga (Elorza, 1990), Abauntz (Altuna et al., 2002) Praileaitz 
1 (Moreno-García, 2017), B-8 cave (Núñez-Lahuerta et al., 2018b), Artazu VII (Suárez-Bilbao 
et al., 2018) and Axlor (Gómez-Olivencia et al., 2018b). 
Pyrrhocorax graculus Linnaeus, 1766
Material: 40 remains were analyzed: three from g-vi (fig. 5a), 13 from cp-vii, and 24  from 
cp-viii (fig. 4g, h, i; tab. 3). 
Remarks: the yellow billed chough appears nowadays in the south of Europe, as its sister 
species P. pyrrhocorax, but it is confined to mountainous areas and high altitudes (Svensson 
et al., 2010). For this reason it has been used as a cold climate indicator; nevertheless, as it 
happens with the red billed chough, P. graculus is practically a cosmopolitan species, and 
its use as climate indicator must be done taking into account the other taxa present in the 
associations (Núñez-Lahuerta et al., 2018a).  It has been recorded among others in Aitzbitarte 
(Elorza, 1990), Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017), B-8 cave, D-2 cave, Los Batanes (Núñez-
Lahuerta et al., 2018b) and Artazu VII (Suárez-Bilbao et al., 2018).
Genus Corvus Linnaeus, 1758
Corvus corone Linnaeus, 1758
Material: one remain was analyzed from cp-vii (tab. 3). 
Remarks: the carrion crow is present in the north of the Iberian Peninsula, breeding in open 
forested areas (Svensson et al,. 2010).  It appears in the Iberian Upper Pleistocene sites of 
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L´Arbreda, Bora Gran d´en Carreras (García i Petit, 2002) and Avenc del Gegant (Sánchez-
Marco, 2005).
Corvus corax Linnaeus, 1758
Material: three remains were analyzed from cp-viii (tab. 3). 
Remarks: the raven is the biggest passerine bird. It appears thorough all the Iberian Peninsula, 
and breeds in forests, mountain areas or cliffs (Svensson et al., 2010).  It appears among other 
sites in the Iberian Upper Pleistocene sites of in Urtiaga, Aitzbitarte, Santimamiñe (Elorza, 
1990), Amalda (Eastham, 1989b), El Castillo (Sánchez-Marco, 2018b), Praileaitz 1 (Moreno-
García, 2017) and Axlor (Gómez-Olivencia et al., 2018b). 
fig. 6: Dispersion graphics of the measurements of the chough (Pyrrhocorax) remains from Llonin (circles) in 
comparison with the chough remains from Praileaitz 1 (triangles); a) tarsometatarsus measurements comparison, 
total length vs. proximal length (a vs. b sensu Tomek & Bocheński, 2000); b) humerus measurements comparison, 
total length vs. maximum width of the diaphysis (a vs. g sensu Tomek & Bocheński, 2000). Data taken and 
graphic modified from Moreno-García, 2017. 
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3.2 Taphonomy
 All the anatomical elements have been recovered in the Llonin MIS3 levels. As have 
been remarked, the Corvidae family is the best represented in the three analyzed levels, followed 
by the Galliformes and the Falconiformes orders (fig. 7e). No cut marks have been detected on 
the remains. The digestion is scarce in the sample. In the level VI of Galería five elements (11% 
of the G-VI Aves sample) show light or medium digestion (an undetermined fragment and a 
coracoid and three femurs assigned to corvids). One remain (0,5% of the CP-VII Aves sample) 
shows medium digestion in the level VII of Cono Posterior (Pyrrhocorax pyrrhocorax femur). 
In the level VIII of Cono Posterior five remains (1% of the CP-VIII Aves sample) present light 
or medium digestion (ulna, proximal femur and a tibiotarsus assigned to undetermined Aves, 
and two femurs assigned to Corvidae). Some of the bones present punctures that could be 
due to the action of birds of prey (Bocheński et al., 2017). In the level CP-VII six long bones 
(five from corvids, one undetermined, representing the 3% of the remains) show punctures 
(fig. 7c), and in the level CP-VIII  four long bones show punctures (one undetermined, three 
corvid long bones, representing the 0,7% of the remains). Marks that fit with the action of a 
scavenging rodent, due to the size of the grooves, have been identified in a Strix aluco humerus 
from level CP-VII (fig. 7d). Nor punctures or scavenging marks have been identified in the 
level G-VI. The presence of crusts in the remains could hide some modifications, but only a 
low percentage of remains present crusts (6% of the CP-VIII  and CP-VII bird samples and 
9% of the G-VI bird sample), thus, the effect of the curst in the taphonomical interpretation 
is not very relevant. The low amount of modification on the remains prevents us to perform a 
deeper analysis. Most of the modification appears in undetermined Aves or corvids, which are 
the most abundant remains in the assemblages. 
 The low number of remains recovered on the level VI of the Galería sector prevents 
the calculation of proportions and therefore performing a deep taphonomical analyses. For 
this reason the wing versus legs, proximal versus distal, and core versus limb parameters were 
calculated only for the Cono Posterior VII and VIII levels. 
 The differences in the number of remains recovered in G-VI and CP-VII and CP-VIII 
could be due to the structure of the cave. The Cono Posterior area had a different entrance and 
could be less exposed than the Galería sector. Is also possible that the human occupation were 
located in the outer part of the main entrance, corvids and pigeons probably used this different 
entrance as some carnivores did (Sanchis et al., 2019). 
 The proportion of whole bones is high in the assemblages, reaching between 60 and 
80% of the total (fig. 7f). This result fits with uneaten remains of diurnal birds of prey 
or pellets of long eared owl (Bocheński, 2005). The wing vs leg results of both levels are 
very similar, showing approximately a 50% ratio (fig. 7g), these results are similar for those 
given for uneaten remains from diurnal birds of prey and pellets from nocturnal birds of prey 
(Ericson, 1987). 
 The results of the proximal vs. distal analysis are also very similar in the two levels, 
showing a 60-40 ratio between them (fig. 7i), this proportion corresponds to a group II 
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fig. 7: Taphonomic remarks from the Llonin MIS3 bird assemblages. a) Cranial remains from CP-VIII level 
(upper view); b) juvenile tarsometatarsus from CP-VIII level (plantar view); c) ulna with puncture, from CP-
VII (dorsal view); d) humerus with scavenging marks, from CP-VII (anterior view); e) proportions between the 
main groups present in the assemblages; f ) percentage of whole bones in the three levels; g) wing vs. leg elements; 
h) core vs. limb elements; i) proximal vs. distal elements. g, h, i modified from Bocheński, 2005. Data from 
Bocheński et al., 1993, 1997, 1998, 1999; Bocheński & Tomek, 1994; Bocheński & Nekrasov, 2001; Bocheński 
& Tornberg, 2003; Bramwell et al., 1987; Mlikovský, 1996b; Laroulandie, 2000, 2002b.
predator, including also pellets from nocturnal birds of prey and uneaten remains from diurnal 
birds of prey (Bocheński & Nekrasov, 2001). In the two accumulations the limb elements 
predominate, reaching approximately the 80% of the total (fig. 7h). 
 The predominance of limb elements fits with pellets of nocturnal or diurnal birds of 
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prey (Bramwell et al., 1987). Nevertheless, this parameter does not include vertebras, sternums 
and other core elements, which are abundant in the assemblage. The clear domination of cave 
dwelling corvids in the assemblage (fig. 7e), together with the presence of fragile remains 
as skulls or sternums belonging to this group (fig, 7a), point to a natural accumulation of 
individuals inhabiting the cave. Also the presence of juvenile remains of this group (fig. 7b) 
and the scarce amount of modification on the assemblage point in this direction.  It seems 
that the accumulation of birds in the cave has a mixed origin; with some small corvids (P. 
pyrrhocorax and P. graculus) individuals dying in the cave, representing the majority of the 
assemblage, and other groups of birds being sporadically accumulated by birds of prey.
3.3  Palaeoenviromental reconstruction 
 Several species which have been considered interesting due to their climate-related 
behavior (Sánchez-Marco, 2004; Holm & Svenning, 2014) appear in the Llonin MIS3 
assemblage: the smew (Mergellus albellus), the willow ptarmigan (Lagopus lagopus), the hazel 
grouse (Bonasa bonasia), the griffon vulture (Gyps fulvus) and the choughs (Pyrrhocorax 
pyrrhocorax and Pyrrhocorax graculus). The smew (M. albellus) is absent in the Iberian Peninsula, 
although it appears in some areas in the north coast of the Mediterranean Sea (Svensson et 
al., 2010). It breeds in forests near freshwater bodies (del Hoyo et al., 1992). The current 
distribution of the willow ptarmigan (L. lagopus) does not include de Iberian Peninsula either 
(Svensson et al., 2010). Nevertheless, as discussed above, it expanded its habitat southwards 
during the Pleistocene, then contracting it in the Holocene, remaining at some punctual 
forested areas outside its current range as a relict (Sánchez-Marco, 2004; Holm & Svenning, 
2014).  This contraction of the refuge during the Holocene explains the current distribution 
of the species, being nowadays related to forested areas (Lagerholm et al., 2017).  The hazel 
grouse (B. bonasia)  inhabits dense woods in mountains systems in the north of Europa, being 
its occurrence in the Iberian Peninsula limited to sporadic observations (Catusse et al., 1992; 
de Juana & Kirwan, 2013). During the Late Pleistocene these three species show a strong 
relation with forested areas (Núñez-Lahuerta et al., 2018a). 
 The choughs (Pyrrhocorax spp.) inhabit similar areas in Europe, although the yellow 
billed chough appears at higher altitudes than the red-billed chough. It has been proposed 
that this difference is due to a higher tolerance to low temperatures by the yellow billed 
chough (Tyrberg, 1991). Due to its current distribution, the presence of P. graculus have been 
interpreted as an indicator of a colder climate; nevertheless, the yellow billed chough was 
present in all Europe during both cold and warm periods of the Late Pleistocene. It even shows 
more affinities with the northern Mediterranean and south Atlantic areas than with the colder 
north of Europe.
 The griffon vulture Gyps fulvus can be found today in the north of the Iberian 
Peninsula (Svensson et al., 2010). During the Upper Pleistocene it has been registered in more 
septentrional areas, far from its current range. As previously discussed, the amount of carcasses 
Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 168
CAPÍTULO 7.  Bird remains from the Upper Pleistocene (MIS3 levels) of Llonin Cave (Peñamellera Alta, Asturias)
fig. 8: Detrended Correspondence Analysis (DCA) Results. The white dots represent the Mediterranean sites. 
Grey (Atlantic) and black (Central Europe) dots represent the Eurosiberian sites. The star represents the position 
of the Llonin MIS3 assemblage. Crosses represent the situation of the taxa in the plot. Data from Núñez-
Lahuerta et al., 2018a. 
can be the main drive in the distribution of Gyps fulvus (Holm & Svenning, 2014) as it can be 
found today in colder areas, as Russia. 
 Despite the presence of several “cold climate indicator” taxa, Llonin does not appear 
near to sites with a colder climate (Central European sites, black dots, see fig. 3) but grouped 
with the northern Mediterranean sites and the southern Atlantic sites (called Cluster 2 in 
Núñez-Lahuerta et al., 2018a) (fig. 8). This grouping is formed by sites with similar latitude, 
and it is characterized by the presence of taxa typically inhabiting open and mixed areas 
(Núñez-Lahuerta et al., 2018a). The Llonin assemblage appears close in the DCA to the other 
sites from the same area, in the north of the Iberian Peninsula included in the bDb (El Castillo, 
Valdegoba, Labeko Koba, Praileaitz 1, among others). 
 The association of small vertebrates recovered in the levels studies points also to 
a landscape mainly composed by open areas with low density forests, and the presence of 
permanently wet areas (reflected by Galemys pyrenaicus and Arvicola sapidus). But the 
association also points to a colder, central Europe climate. The difference with the results here 
presented could be due to the fact that birds tend to reflect milder temperatures than other 
proxies (Lorenc, 2007).  The presence of forests, pointed by the avian assemblage, is supported 
also by the anthracological analysis (Sanchis et al., 2019). 
4.  CONCLUSIONS
 740 bird remains have been recovered from the MIS3 levels of the Llonin Cave, 
belonging to three levels from two different sectors: level VI from Galería and levels VII and 
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VIII from Cono Posterior. The analysis of the remains have revealed 23 different taxa: Aves 
indet., Mergellus albellus, Galliformes indet., Lagopus sp., Lagopus lagopus, Bonasa bonasia, 
Gyps fulvus, Falco sp., Falco naumanni, Columba livia/oenas, Strix aluco, Passeriformes indet., 
Alaudidae indet., Motacilla sp., Turdus sp., Corvidae indet., Pica pica, Garrulus glandarius, 
Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, Corvus corone and Corvus 
corax. The assemblage is similar to others of the Upper Pleistocene of the north of the Iberian 
Peninsula. The scarcity of modifications (digestion, punctures), and the absence of cutmarks, 
together with the presence of juvenile remains, point to a mixed origin of the accumulation, 
with small corvids naturally dying in the cave,  and raptors accumulating their preys. 
 Although the presence of species typically from colder areas (Mergellus albellus, 
Lagopus lagopus and Bonasa bonasia), the DCA analysis of the avian association points to a 
similar environment than today. Mixed open and forested areas occurred near the cave during 
the accumulation of the assemblage, pointed by the presence of some avian taxa and the 
anthracological analysis.  The results concerning the environmental reconstruction must be 
taken with caution, as the avian assemblages can reflect milder climates than other proxies. 
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Casa Da Moura 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,58 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34,3 65,1
Lapa da Rainha 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,44 0 0 0 0 0 0 0 0 0 46,1 53,5
Gruta Nova da Columbeira 0 0 0 0 0 0 0 1,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,45 0 0 0 0 0 0 0 0 76,8 20,3
Furninha 1,1 0 0 0 0 0 0 1,1 73,6 0 0 0 0 1,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 13,2 9,89
El Castillo 0 0 0 0 2,42 0 0,81 0,81 0 0 0 0 0 0,81 0 0 0 0 0,81 0 0 0 7,26 0 0 0 0 0 0 0 0 19,4 67,7
Valdegoba 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,75 1,5 0 0,75 0 0 0 0 0 0 0 0,75 0 0,75 0 0 0 0 95,5 0
Labeko Koba 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,61 91,9
Ermittia 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,52 1,52 0 0 0 0 0 1,52 0 0 33,3 62,1
Praileaitz-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,8 0 0 0 0 0 0 0 3,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 32,8 63,2
Erralla 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3,98 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 95,6
Aitzbitarte 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 40,4 0 0 0 0 1,92 0 0 0 7,69 50
Artazu VII 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,71 0 0 0 0 0 0 0 28,6 0 0 0 0 0 0 17,7 53
Berroberria 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 97,7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,16
Cau d´en Borras 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5,56 0 0 0 1,39 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 38,9 54,2
Gorham 0 0 0 0 0 0 1,76 3,53 0 11,2 0 0 0 3,53 2,94 0 0 0 0,59 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 74,7 1,76
Vangard 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,79 0 0 0 28,6 0 0 0 0 1,79 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 64,3 3,57
Devil´s Tower 0 0 0 0 0 0 1,04 2,59 0 0,26 0 0 0 14,2 0 0 0 0 0,26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 75,4 6,22
Bourrouilla 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,55 0 0,87 0 0 0 91,1 0 0 6,38 0
La Vache 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,53 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,08 0 0 1,95 96,4
Morin 0 0 0 0 0,08 0 0 0 0 0 0 0 0 0,08 0 0 0 0,08 0 0 0 0,31 0,16 0 0 0 0 0 99,3 0 0 0 0
Combe Saunière 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 15,8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,5 0 0 0 0 0 0 80,8 0 0 0 0,83
Taï 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 60,4 18,9 0 3,6 0 0 0 0 0 0 0 17,1
Pierre Châtell 1,12 1,12 0 0 0 0 0 2,25 0 4,49 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,12 0 6,74 18 0 16,9 0 0 0 6,74 0 0 0 41,6
Lazaret 0 0 0 0 0 0,02 0 0 0 0 0,04 0 0 0 0,06 0,02 0 0 0,02 0 0,19 0 0 0 0,08 0 0,11 0 0 0 0,25 23,6 75,6
Fate 0 0 0 0 0 0 0 1,82 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3,64 0 0 0 0 0 0 1,82 92,7
Coscia 0 0 1,56 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,56 0 1,56 0 0 0 0 0 0 0 6,25 3,13 0 0 0 85,9 0
Castiglione 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,88 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,88 98,2
Arene Candide 0 0,53 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,15 0 0 0 0,08 0,15 0 0 0 0 9,71 0,38 0,04 0,19 0 0 0 0 0 0,26 1,35 87,2
Fumane 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,7 0 0 0 0 0 3,5 0 1,4 0 21 0 0 0 0 0 1,4 0 72
Ortucchio 0 0 0 0,05 0 0 0 0 0 0 3,95 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,43 4,98 0 55,4 0 0 0 0 0 0 4,98 30,2
Polesini 0 0 3,68 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8,59 0,61 1,23 0 0 0 0 0 0 11 74,8
Ingarano 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,18 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 18 0 0 1,71 80,1
Santuario della Madonna 0 2,32 0 0 0 0 0 0 0,39 0 0,39 0,9 0 0 0,77 0,51 0,26 0 0,13 0 0 0 0,13 0 0,13 0 88,2 0 0 0 0,26 0,77 4,89
Buso Doppio del Broion 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,02 61,4 0 1,75 0 5,26 1,75 0 3,51 19,3
Romanelli 0 0,07 0,12 7,65 0,6 0 0,03 0 0 0,02 0 0 0,01 0,05 0,04 0,01 0 0 0,01 0 0,01 0 0 0 0 0 91,3 0 0 0 0 0,05 0,03
Vindija 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 24,5 3,37 11 51,5 0,31 0 0 0,31 0 0 7,98 0,61
Luegloch 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80,2 9,89 0 2,2 0 0 0 1,1 0 1,1 0 5,49
Dolní Věstonice 0 0 0 0 0 0 0 1,61 0 0 6,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 53,2 17,7 0 4,84 0 0 0 16,1 0 0 0 0
Pavlov 0 0,49 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,49 0 0 0 0 0,49 0 0 76,5 5,15 0 15,2 0 0 0 0 0 0 1,72 0
Predmostí 0 5,06 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,59 0 0 0 0 0 0 0 68,4 3,8 0 3,8 0 0 0 11,4 0 0 0 0
Oblazowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,57 0 0,57 0 0 0 0 0 0 0 0 0 76,7 10,2 0,57 7,95 0 0,57 2,84 0 0 0 0 0
Mamutowa 0 0 0 0 0 0,14 0 0,14 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 78,8 8,15 0,35 12,4 0 0 0 0 0 0 0 0,07
Koziarnia 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 63,8 25,8 0 10 0 0 0 0 0 0 0 0
Nietoperzowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 90,8 4,61 0 4,61 0 0 0 0 0 0 0 0
Biśnik 0 0 0 0,59 0 0 0,2 0,2 0 0 0,39 0 1,18 0 0 0 0 0 0 0 0 39,2 5,88 5,49 41,8 1,57 0 1,96 0 0,98 0,39 0 0,2
Kurzca Skala 0 0 0 0,93 0 0,19 0 0 0 0 0,19 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 46,7 6,17 4,49 38,9 0,37 0 1,87 0 0 0 0,19 0
Deszczowa 0 0 0 1,64 0 0 0 0,82 0 0 0 3,28 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34,4 8,2 6,56 39,3 0 0 4,92 0 0 0 0,82 0
Komarowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 59,6 0,59 2,76 36,1 0 0 0,59 0,39 0 0 0 0
Zamkowa Dolna 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80 0 10,9 7,27 0 0 0 0 1,82 0 0 0
Raj 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 73,2 12,4 0,65 10,5 0 0 0 2,61 0,65 0 0 0
Kalman Lambrecht 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,45 0 62,1 21 1,61 0 0 8,06 0,81 0 0 0
Pilisszántó 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,02 0 0,02 0 0 0,08 47,6 50 0,11 1,62 0 0 0,1 0,14 0,18 0 0 0,14
Curata 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,06 1,03 0 0 2,06 0 0 0 0 14,4 78,4 0 0 0 0 0 0 0 2,06
Devetashka 0 0 0,1 0 0 0 0 0,1 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0,31 0 0 0 0,41 2,38 0 0,62 29,1 0,21 0 0,21 0 0 0,1 0,93 65,5
Llonin 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,49 1,47 0 0 0 0 0 0 0 0,98 0 0 0 2,94 0 0 0 0 0 74,5 19,6
tab. 4: bDb matrix. The numbers represent the percentage of remains of each taxa in the sites. Extended 
from Núñez-Lahuerta et al., 2018a.
















































































































































































































































Casa Da Moura 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,58 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34,3 65,1
Lapa da Rainha 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,44 0 0 0 0 0 0 0 0 0 46,1 53,5
Gruta Nova da Columbeira 0 0 0 0 0 0 0 1,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,45 0 0 0 0 0 0 0 0 76,8 20,3
Furninha 1,1 0 0 0 0 0 0 1,1 73,6 0 0 0 0 1,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 13,2 9,89
El Castillo 0 0 0 0 2,42 0 0,81 0,81 0 0 0 0 0 0,81 0 0 0 0 0,81 0 0 0 7,26 0 0 0 0 0 0 0 0 19,4 67,7
Valdegoba 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,75 1,5 0 0,75 0 0 0 0 0 0 0 0,75 0 0,75 0 0 0 0 95,5 0
Labeko Koba 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,61 91,9
Ermittia 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,52 1,52 0 0 0 0 0 1,52 0 0 33,3 62,1
Praileaitz-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,8 0 0 0 0 0 0 0 3,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 32,8 63,2
Erralla 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3,98 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 95,6
Aitzbitarte 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 40,4 0 0 0 0 1,92 0 0 0 7,69 50
Artazu VII 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,71 0 0 0 0 0 0 0 28,6 0 0 0 0 0 0 17,7 53
Berroberria 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 97,7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,16
Cau d´en Borras 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5,56 0 0 0 1,39 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 38,9 54,2
Gorham 0 0 0 0 0 0 1,76 3,53 0 11,2 0 0 0 3,53 2,94 0 0 0 0,59 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 74,7 1,76
Vangard 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,79 0 0 0 28,6 0 0 0 0 1,79 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 64,3 3,57
Devil´s Tower 0 0 0 0 0 0 1,04 2,59 0 0,26 0 0 0 14,2 0 0 0 0 0,26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 75,4 6,22
Bourrouilla 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,55 0 0,87 0 0 0 91,1 0 0 6,38 0
La Vache 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,53 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,08 0 0 1,95 96,4
Morin 0 0 0 0 0,08 0 0 0 0 0 0 0 0 0,08 0 0 0 0,08 0 0 0 0,31 0,16 0 0 0 0 0 99,3 0 0 0 0
Combe Saunière 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 15,8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,5 0 0 0 0 0 0 80,8 0 0 0 0,83
Taï 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 60,4 18,9 0 3,6 0 0 0 0 0 0 0 17,1
Pierre Châtell 1,12 1,12 0 0 0 0 0 2,25 0 4,49 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,12 0 6,74 18 0 16,9 0 0 0 6,74 0 0 0 41,6
Lazaret 0 0 0 0 0 0,02 0 0 0 0 0,04 0 0 0 0,06 0,02 0 0 0,02 0 0,19 0 0 0 0,08 0 0,11 0 0 0 0,25 23,6 75,6
Fate 0 0 0 0 0 0 0 1,82 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3,64 0 0 0 0 0 0 1,82 92,7
Coscia 0 0 1,56 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,56 0 1,56 0 0 0 0 0 0 0 6,25 3,13 0 0 0 85,9 0
Castiglione 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,88 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,88 98,2
Arene Candide 0 0,53 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,15 0 0 0 0,08 0,15 0 0 0 0 9,71 0,38 0,04 0,19 0 0 0 0 0 0,26 1,35 87,2
Fumane 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,7 0 0 0 0 0 3,5 0 1,4 0 21 0 0 0 0 0 1,4 0 72
Ortucchio 0 0 0 0,05 0 0 0 0 0 0 3,95 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,43 4,98 0 55,4 0 0 0 0 0 0 4,98 30,2
Polesini 0 0 3,68 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8,59 0,61 1,23 0 0 0 0 0 0 11 74,8
Ingarano 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,18 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 18 0 0 1,71 80,1
Santuario della Madonna 0 2,32 0 0 0 0 0 0 0,39 0 0,39 0,9 0 0 0,77 0,51 0,26 0 0,13 0 0 0 0,13 0 0,13 0 88,2 0 0 0 0,26 0,77 4,89
Buso Doppio del Broion 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,02 61,4 0 1,75 0 5,26 1,75 0 3,51 19,3
Romanelli 0 0,07 0,12 7,65 0,6 0 0,03 0 0 0,02 0 0 0,01 0,05 0,04 0,01 0 0 0,01 0 0,01 0 0 0 0 0 91,3 0 0 0 0 0,05 0,03
Vindija 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 24,5 3,37 11 51,5 0,31 0 0 0,31 0 0 7,98 0,61
Luegloch 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80,2 9,89 0 2,2 0 0 0 1,1 0 1,1 0 5,49
Dolní Věstonice 0 0 0 0 0 0 0 1,61 0 0 6,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 53,2 17,7 0 4,84 0 0 0 16,1 0 0 0 0
Pavlov 0 0,49 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,49 0 0 0 0 0,49 0 0 76,5 5,15 0 15,2 0 0 0 0 0 0 1,72 0
Predmostí 0 5,06 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,59 0 0 0 0 0 0 0 68,4 3,8 0 3,8 0 0 0 11,4 0 0 0 0
Oblazowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,57 0 0,57 0 0 0 0 0 0 0 0 0 76,7 10,2 0,57 7,95 0 0,57 2,84 0 0 0 0 0
Mamutowa 0 0 0 0 0 0,14 0 0,14 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 78,8 8,15 0,35 12,4 0 0 0 0 0 0 0 0,07
Koziarnia 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 63,8 25,8 0 10 0 0 0 0 0 0 0 0
Nietoperzowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 90,8 4,61 0 4,61 0 0 0 0 0 0 0 0
Biśnik 0 0 0 0,59 0 0 0,2 0,2 0 0 0,39 0 1,18 0 0 0 0 0 0 0 0 39,2 5,88 5,49 41,8 1,57 0 1,96 0 0,98 0,39 0 0,2
Kurzca Skala 0 0 0 0,93 0 0,19 0 0 0 0 0,19 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 46,7 6,17 4,49 38,9 0,37 0 1,87 0 0 0 0,19 0
Deszczowa 0 0 0 1,64 0 0 0 0,82 0 0 0 3,28 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34,4 8,2 6,56 39,3 0 0 4,92 0 0 0 0,82 0
Komarowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 59,6 0,59 2,76 36,1 0 0 0,59 0,39 0 0 0 0
Zamkowa Dolna 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80 0 10,9 7,27 0 0 0 0 1,82 0 0 0
Raj 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 73,2 12,4 0,65 10,5 0 0 0 2,61 0,65 0 0 0
Kalman Lambrecht 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,45 0 62,1 21 1,61 0 0 8,06 0,81 0 0 0
Pilisszántó 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,02 0 0,02 0 0 0,08 47,6 50 0,11 1,62 0 0 0,1 0,14 0,18 0 0 0,14
Curata 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,06 1,03 0 0 2,06 0 0 0 0 14,4 78,4 0 0 0 0 0 0 0 2,06
Devetashka 0 0 0,1 0 0 0 0 0,1 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0,31 0 0 0 0,41 2,38 0 0,62 29,1 0,21 0 0,21 0 0 0,1 0,93 65,5
















































































































































































































































Casa Da Moura 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ,58 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 34,3 65,1
Lapa da Rainha 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ,44 0 0 0 0 0 0 0 0 0 46,1 53,5
Gruta Nova da Columbeira 0 0 0 0 0 0 0 1,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,45 0 0 0 0 0 0 0 0 76,8 20,3
Furninha 1,1 0 0 0 0 0 0 1,1 73,6 0 0 0 0 1,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 13,2 9,89
El Castillo 0 0 0 0 2,42 0 0,81 0,81 0 0 0 0 0 0,81 0 0 0 0 ,81 0 0 0 7, 6 0 0 0 0 0 0 0 0 19,4 67,7
Valdegoba 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,75 1,5 0 0,75 0 0 0 0 0 0 0 ,75 0 ,75 0 0 0 0 9 ,5 0
Labeko Koba 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,61 91,9
Ermittia 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,52 1,52 0 0 0 0 0 1,52 0 0 33,3 62,1
Praileaitz-1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,8 0 0 0 0 0 0 0 3,2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 32,8 63,2
Erralla 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3,98 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 95,6
Aitzbitarte 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 40,4 0 0 0 0 1,92 0 0 0 7,69 50
Artazu VII 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,71 0 0 0 0 0 0 0 28,6 0 0 0 0 0 0 17,7 53
Berroberria 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,16 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 97,7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,16
Cau d´en Borras 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 5,56 0 0 0 1,39 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 38,9 4,2
Gorham 0 0 0 0 0 0 1,76 3,53 0 11,2 0 0 0 3,53 2,94 0 0 0 ,59 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 74,7 1,76
Vangard 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,79 0 0 0 28,6 0 0 0 0 1,79 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 64,3 3,57
Devil´s Tower 0 0 0 0 0 0 1,04 2,59 0 0,26 0 0 0 14,2 0 0 0 0 ,26 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 75,4 6,22
Bourrouilla 0 0,1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,55 0 ,87 0 0 0 91,1 0 0 6,38 0
La Vache 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,53 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ,08 0 0 1,95 96,4
Morin 0 0 0 0 0,08 0 0 0 0 0 0 0 0 0,08 0 0 0 0,08 0 0 0 ,31 ,16 0 0 0 0 0 99,3 0 0 0 0
Combe Saunière 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 15,8 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,5 0 0 0 0 0 0 80,8 0 0 0 ,83
Taï 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 60,4 18,9 0 3,6 0 0 0 0 0 0 0 17,1
Pierre Châtell 1,12 1,12 0 0 0 0 0 2,25 0 4,49 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ,12 0 6,74 18 0 16,9 0 0 0 6,74 0 0 0 41,6
Lazaret 0 0 0 0 0 0,02 0 0 0 0 0,04 0 0 0 0,06 0,02 0 0 ,02 0 ,19 0 0 0 ,08 0 ,11 0 0 0 ,25 23,6 75,6
Fate 0 0 0 0 0 0 0 1,82 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3,64 0 0 0 0 0 0 1,82 92,7
Coscia 0 0 1,56 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1,56 0 1,56 0 0 0 0 0 0 0 6,25 3,13 0 0 0 85,9 0
Castiglione 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,88 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0, 8 98,2
Arene Candide 0 0,53 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,15 0 0 0 0,08 0,15 0 0 0 0 9,71 ,38 ,04 ,19 0 0 0 0 0 ,26 1,35 87,2
Fumane 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,7 0 0 0 0 0 3,5 0 1,4 0 21 0 0 0 0 0 1,4 0 2
Ortucchio 0 0 0 0,05 0 0 0 0 0 0 3,95 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ,43 4,98 0 55,4 0 0 0 0 0 0 4,98 30,2
Polesini 0 0 3,68 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 8,59 ,61 1,23 0 0 0 0 0 0 11 74,8
Ingarano 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,18 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 18 0 0 1,71 80,1
Santuario della Madonna 0 2,32 0 0 0 0 0 0 0,39 0 0,39 0,9 0 0 0,77 0,51 0,26 0 ,13 0 0 0 ,13 0 ,13 0 88,2 0 0 0 ,26 ,77 4,89
Buso Doppio del Broion 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,02 61,4 0 1,75 0 5,26 1,75 0 3,51 19,3
Romanelli 0 0,07 0,12 7,65 0,6 0 0,03 0 0 0,02 0 0 0,01 0,05 0,04 0,01 0 0 ,01 0 0,01 0 0 0 0 0 91,3 0 0 0 0 ,05 ,03
Vindija 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,31 0 0 0 0 0 0 0 0 0 24,5 3,37 11 51,5 ,31 0 0 ,31 0 0 7,98 ,61
Luegloch 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80,2 9,89 0 2,2 0 0 0 1,1 0 1,1 0 5,49
Dolní Věstonice 0 0 0 0 0 0 0 1,61 0 0 6,45 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 53,2 17,7 0 4,84 0 0 0 16,1 0 0 0 0
Pavlov 0 0,49 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,49 0 0 0 0 ,49 0 0 76,5 5,15 0 15,2 0 0 0 0 0 0 1,72 0
Predmostí 0 5,06 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 7,59 0 0 0 0 0 0 0 68,4 3,8 0 3,8 0 0 0 11,4 0 0 0 0
Oblazowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,57 0 0,57 0 0 0 0 0 0 0 0 0 76,7 10,2 ,57 7,95 0 ,57 2,84 0 0 0 0 0
Mamutowa 0 0 0 0 0 0,14 0 0,14 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 78,8 8,15 0,35 12,4 0 0 0 0 0 0 0 ,07
Koziarnia 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 63,8 25,8 0 10 0 0 0 0 0 0 0 0
Nietoperzowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 90,8 4,61 0 4,61 0 0 0 0 0 0 0 0
Biśnik 0 0 0 0,59 0 0 0,2 0,2 0 0 0,39 0 1,18 0 0 0 0 0 0 0 0 3 ,2 5,88 5,49 41,8 1,57 0 1,96 0 ,98 0,39 0 0,2
Kurzca Skala 0 0 0 0,93 0 0,19 0 0 0 0 0,19 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 46,7 6,17 4,49 38,9 ,37 0 1,87 0 0 0 ,19 0
Deszczowa 0 0 0 1,64 0 0 0 0,82 0 0 0 3,28 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 ,4 8,2 6,56 39,3 0 0 4,92 0 0 0 ,82 0
Komarowa 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 59,6 ,59 2,76 36,1 0 0 ,59 ,39 0 0 0 0
Zamkowa Dolna 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 80 0 10,9 7,27 0 0 0 0 1,82 0 0 0
Raj 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 73,2 12,4 ,65 10,5 0 0 0 2,61 ,65 0 0 0
Kalman Lambrecht 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 6,45 0 62,1 21 1,61 0 0 8,06 ,81 0 0 0
Pilisszántó 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,02 0 0,02 0 0 ,08 47,6 50 ,11 1,62 0 0 0,1 ,14 ,18 0 0 ,14
Curata 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2,06 1,03 0 0 2,06 0 0 0 0 14,4 78,4 0 0 0 0 0 0 0 2,06
Devetashka 0 0 0,1 0 0 0 0 0,1 0 0 0,1 0 0 0 0 0 0,31 0 0 0 0,41 2,38 0 ,62 29,1 0,21 0 ,21 0 0 0,1 ,93 65,5
Llonin 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,49 1,47 0 0 0 0 0 0 0 ,98 0 0 0 2,94 0 0 0 0 0 74,5 19,6
tab. 4: bDb matrix. The numbers represent the percentage of remains of each taxa in the sites. Extended 
from Núñez-Lahuerta et al., 2018a. Continuation.
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 En el Capítulo 8 se presentan los restos de aves de cuatro yacimientos cuaternarios localizados
en la Comunidad Autónoma del País Vasco y la Comunidad Foral de Navarra: Abittaga, Axlor, Koskobilo 
y Atxuri I. Los restos analizados proceden de excavaciones realizadas durante mediados del siglo 20 y 
en los últimos años. En total 128 restos han sido estudiados, pertenecientes a 26 taxones: Aves indet., 
Anseriformes indet., Gyps fulvus, Aquila chrysaetos, Falconiformes indet., Falco tinnuculus, Lagopus muta, 
Perdix perdix, Lyrurus tetrix, Columbiformes indet., Columba livia/oenas, Passeriformes indet., Alauda 
sp., Miliaria calandra, Sturnus sp., Turdus sp., Turdus viscivorous, Corvidae indet., Pyrrhocorax sp., 
Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, Corvus sp. Corvus monedula/Pyrrhocorax graculus, Corvus 
monedula y Corvus corax. Las ornitofaunas estudiadas son similares a las halladas en otros yacimientos 
de la zona. Destaca lapresencia del gallo lira (Lyrurus tetrix Linnaeus, 1758), ausente actualmente en la 
zona, pero registrado desde la base del Pleistoceno Superior en el norte de la península.
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1.  INTRODUCCIÓN
 Las asociaciones de aves del Cuaternario de la Comunidad Autónoma del País Vasco y 
la Comunidad Foral de Navarra son unas de las mejor conocidas de la península ibérica. Desde 
inicios del siglo XX las aves de los yacimientos del Cuaternario de la zona han sido estudiadas 
por varios autores (Villalta, 1964; Eastham, 1985; Elorza, 1990; Altuna et al., 2002). 
 A mediados del siglo XX fueron excavados varios yacimientos cuaternarios de la 
Comunidad Autónoma del País Vasco y de la Comunidad Foral de Navarra descubiertos por 
J.M. Barandiaran y Ruiz de Gaona. Muchos de los restos de fauna fueron publicados en años 
posteriores. El objetivo de este trabajo es presentar un análisis de los restos de aves recuperados 
en las campañas de excavaciones realizadas en los yacimientos de Abittaga, Atxuri I, Axlor y 
Koskobilo (fig. 1). Este trabajo es una puesta al día y una ampliación del conocimiento de las 
aves fósiles del norte de la península ibérica. 
fig. 1: Localización geográfica de los yacimientos analizados. Los puntos rojos indican la posición de los 
yacimientos. Los puntos blancos indican localidades de la zona. 
1.1 Abittaga
 El yacimiento de Abittaga se encuentra en la localidad de Amoroto (Bizkaia) (fig. 1). 
Fue visitado por J.M. Barandiaran en 1929 y 1936, en el 64 se realizó una cata en el vestíbulo 
y los dos años posteriores se realizaron excavaciones en la misma zona. Más tarde, en 1970 
Apellaniz realizó otra intervención. En el año 2015 se descubrieron manchas rojas relacionadas 
con el arte rupestre (Gárate-Maidagán, 2015). En 2016 se realizó otra campaña con el objetivo 
de valorar el estado de la cueva, observándose que queda muy pocas zonas intactas en la misma 
(SanEmeterio-Gómez et al., 2016). El yacimiento presenta niveles arqueológicos datados 
como Magdaleniense Superior y Postpaleolítico muy alterado. Es conocido por la presencia 
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de arpones unilaterales en los niveles magdalenienses (González-Sainz, 1986). Además se 
han recuperado numerosos restos de fauna y varios restos humanos pertenecientes a un solo 
individuo (SanEmeterio-Gómez et al., 2016). 
1.2 Atxuri I
 El yacimiento de Atxuri I (Mañaria, Bizkaia) (fig. 1) fue excavado en 1960 por J.M. 
Barandiarán. En esa campaña se localizaron restos de arte parietal (Fernández-García, 1971), 
no obstante estos datos no pudieron ser contrastados, ya que el yacimiento fue destruido por 
una cantera (Gárate-Maidagán, 2015). Debido a la destrucción del yacimiento la estratigrafía 
del mismo no está clara, aunque hay evidencias de ocupación de la cueva durante el Solutrense 
(Gárate, 2012)  y se han recuperado restos líticos atribuidos al Magdaleninse Final-Solutrense, 
aunque también hay evidencias de ocupaciones humanas durante el Holoceno (industria en 
hueso Aziliense). 
1.3 Axlor
 Axlor tiene una importante secuencia pleistocena. Se localiza en la zona norte de la 
montaña de Urrestei, en Dima (Bizkaia) (fig. 1). Fue descubierto en 1932 por el prehistoriador 
vasco J.M. Barandiaran, y las primeras excavaciones tuvieron lugar entre 1967 y 1974. Las 
excavaciones revelaron nueve niveles (I-IX), con industria lítica del paleolítico medio en los 
niveles III a VIII. Más tarde se realizaron más campañas de excavación, entre el 2000 y el 2008 
(lideradas por González-Urquijo e Ibáñez-Estévez, y codirigidas por Rios-Garaizar entre el 
2003 y el 2008) (Rios-Garaizar et al., 2003; González-Urquijo et al., 2014). Los restos de aves 
analizados en este trabajo proceden de los niveles I (sin adscripción cultural determinada), IV 
(Musteriense, >49,300-OxA-32428; 49,900-OxA-32429) (Marín-Arroyo et al., 2018) y V 
(Musteriense, >47,500(Beta-225487)) (Rios-Garaizar, 2017). 
 La fauna de estos niveles está dominada por ciervo (Cervus elaphus), grandes bóvidos 
(Bos/Bison), cabra montés (Capra pyrenaica) y en menor medida caballos (Equus ferus) 
(Castaños, 2005).  Además, en Axlor se han recuperado cinco restos dentales junto con un 
fragmento de maxilar pertenecientes a un adulto joven de origen neandertal (Basabe, 1973). 
Este yacimiento también es conocido por presentar la primera evidencia de marcas de corte 
realizadas por neandertales sobre aves y carnívoros en la cornisa cantábrica (Gómez-Olivencia 
et al., 2018b). 
1.4 Koskobilo
 Koskobilo se sitúa en Olazti, Navarra (fig. 1). Fue descubierto por Ruiz de Gaona y 
destruido durante la explotación de una cantera en los años 40. La industria lítica recuperada 
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pertenece al Musteriense y al Achelense (Vallespí & Ruiz de Gaona, 1970). Además de la 
industria lítica se recuperaron abundantes restos de fauna (Cervus elaphus, Capreolus capreolus, 
Castor fiber, Hippopotamus sp.) (Ruiz de Gaona, 1941). Una parte de esta fauna tiene una edad 
mínima de MIS5 (indicado por la presencia de hipopótamo). El castor indica un ambiente 
templado con presencia de agua en las cercanías (Cuenca-Bescós et al., 2017). Recientemente 
se ha publicado una revisión del material donde se propone que los restos de Koskobilo 
pertenezcan a dos acumulaciones distintas en la misma cavidad, en este trabajo además se 
amplía la lista faunística con, entre otros, Cuon sp., Ursus thibetanus y Macaca sylvanus (Arlegi 
et al., 2018). 
2. MATERIAL Y MÉTODOS
 128 restos de aves procedentes de las campañas de excavación de los 4 yacimientos han 
sido analizados, 32 procedentes de Abittaga, 18 de Axlor, 25 de Koskobilo y 53 de Atxuri 1 
(tab. 1). Los restos se encuentran depositados en el Arkeologi Museoa de Bilbao. 
2.1 Trabajo de gabinete
 Los restos de aves analizados han sido identificados taxonómicamente siguiendo los 
trabajos de Kraft (1972), Jánossy (1983a), Tomek y Bocheński (2000) y Bocheński y Tomek 
(2009). Y mediante la utilización de colecciones osteológicas de referencia (UNIZAR, Estación 
Biológica de Doñana). Todos los restos fueron fotografiados y medidos con la ayuda de un 
calibre digital (Mitutuoyo Digimatic Caliper CD-8^CX, Japan,  con una precisión teórica de 
0,01 mm).  El estado de los restos ha sido analizado con el objetivo de inferir el origen de las 
acumulaciones, también han sido analizados en busca de marcas de digestión, corte, etc. 
2.2 Abreviaturas
 Abi: Abittaga; Axl-I: Axlor-Nivel I; Axl-IV: Axlor-Nivel IV; Axl-V: Axlor-Nivel V; 
Kos: Koskobilo; Atx: Atxuri 1. 
3. RESULTADOS  Y DISCUSIÓN
 Un total de 128 restos de aves pertenecientes a 26 taxones diferentes han sido analizados 
(tab. 1). A pesar de que ninguna de las colecciones superaba el medio centenar de restos y que 
muchos de ellos no han podido ser determinados a nivel de especie debido a su conservación, 
todas las asociaciones presentan un mínimo de 8 taxones diferentes. 
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tab. 1: Restos de aves recuperados en los cuatro yacimientos. Expresado en NISP (Número de restos identificados).
3.1 Sistemática
3.1.1. Orden Anseriformes Wagler, 1831
Anseriformes indet.
Material: un carpometacarpo izquierdo distal (Abi)
3.1.2 Orden Accipitriformes Vieillot, 1816
3.1.2.1 Familia Accipitridae Vieillot, 1816
Género Gyps Savigny, 1809
Gyps fulvus (Hablizl, 783)
Buitre leonado/Sai arre
Material: atx: cuatro falanges (fig. 2b), tres falanges ungueales (fig. 2c), falange alular (fig. 
2a), tarsometatarso distal izquierdo (fig. 2d).
Distribución y hábitat actual: el buitre leonado aparece actualmente en el sur de Europa y 
norte de África, anida en acantilados y picos de montañas (Svensson et al., 2010). Durante el 
Pleistoceno Superior sin embargo se registra en áreas mucho más al norte. Se ha propuesto que 
esta distribución más septentrional podría deberse a la mayor disponibilidad de carcasas para 
carroñear, más que diferencias en el hábitat (Holm & Svenning, 2014). 
 En el registro del Pleistoceno Superior del norte de la península ibérica se ha registrado 
en Santimamiñe (Elorza, 1990), Abauntz (Altuna et al., 2002), Aguilón P-7 (Núñez-Lahuerta 











































































































































































































Abittaga 4 1 1 8 2 1 2 1 12 32
Axlor 2 3 2 2 4 1 1 3 18
Koskobilo 10 1 1 3 1 1 2 1 3 2 25
Atxuri I 5 10 1 1 8 1 1 3 2 1 4 3 3 10 53
TOTAL 21 1 10 3 1 2 1 1 3 1 3 20 1 1 1 7 2 1 9 1 1 4 5 4 22 2 128
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fig. 2: Restos de aves procedentes del yacimiento de Atxuri 1: a) Gyps fulvus, falange alular, vista ventral; b) Gyps 
fulvus, falange, vista dorsal; c) Gyps fulvus, falange ungueal, vista lateral; d) Gyps fulvus, tarsometatarso izquierdo, 
vista dorsal; e) Corvus monedula, húmero derecho, vista caudal; f ) Pyrrhocorax pyrrhocorax, húmero derecho, 
vista caudal; g) Pyrrhocorax pyrrhocorax, ulna izquierda, vista ventral; h) Pyrrhocorax pyrrhocorax, carpometacarpo 
izquierdo, vista ventral. La escala mide 1cm. 
Género Aquila (Brisson, 1760)
Aquila chrysaetos Linnaeus 1758
Águila real/Arrano beltz
Material: axl-iv: fémur proximal izquierdo IV, falange. axl-v: tibiotarso distal izquierdo 
(fig. 6e).
Distribución y hábitat actual: el águila real aparece actualmente en la península ibérica, 
situando sus zonas de cría en áreas montañosas y de bosque (Svensson et al., 2010). En el 
Pleistoceno Superior del norte de la península ha sido registrada en Amalda (Eastham, 1989b), 
Santimamiñe (Elorza, 1990), Abauntz (Altuna et al., 2002), Aguilón P-7 (Núñez-Lahuerta et 
al., 2016b) y Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017) entre otros yacimientos. 
3.1.3 Orden Falconiformes Sharpe, 1874
Falconiformes indet.
Material: atx: falange.
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3.1.3.1 Familia Falconidae Leach, 1820
Género Falco Linnaeus, 1758
Falco tinnunculus Linnaeus, 1758
Cernícalo vulgar/Belatz gorri
Material: axl-i: coracoides izquierdo, húmero izquierdo (fig. 3a).
Distribución y hábitat: el cernícalo vulgar habita actualmente casi toda Europa. Habita 
principalmente en áreas abiertas y llanuras (Svensson et al., 2010). Su presencia se ha registrado 
en otros yacimientos del final del Pleistoceno de la zona, como Erralla (Eastham, 1985), Amalda 
(Eastham, 1989b), Santimamiñe (Elorza, 1990) y Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017). 
3.1.4 Orden Galliformes Temminck, 1820
3.1.4.1 Familia Phasianidae Horsfield, 1821
Género Lagopus Brisson, 1760
Lagopus muta Montin, 1781
Perdiz nival/Eper zuri
Material: Kos: tarsometatarso derecho (fig. 4b).
Distribución y hábitat: la perdiz nival habita actualmente en áreas de Escandinavia, aunque 
se conservan poblaciones relictas en zonas de alta montaña más al sur, como en los Alpes y los 
Pirineos (Svensson et al., 2010). Esta especie experimento una gran expansión de su hábitat 
durante el Pleistoceno, siendo su registro más al sur el yacimiento de Jarama II (Sánchez-
Marco, 2004).  En el norte de la península se ha registrado en Urtiaga, Aitzbitarte, Lumentxa 
(Elorza, 1990), Ermittia (Elorza, 1993) y El Castillo (Sánchez-Marco, 2018b). 
Género Perdix Brisson, 1760
Perdix perdix Linnaeus, 1758
Perdiz pardilla/Eper gris
Material: Kos: tarsometatarso distal derecho (fig. 4c).
Distribución y hábitat: la perdiz pardilla habita actualmente la región eurosiberiana de 
Europa, criando en zonas de pastos preferiblemente a unos 1000 metros sobre el nivel del 
mar (Svensson et al., 2010). Su hábitat se extendía hacia zonas más meridionales durante 
el Pleistoceno Superior (Sánchez-Marco, 2018b). Se trata de un taxón bastante común en 
el Pleistoceno Superior europeo (Tyrberg, 2007), habiéndose registrado por ejemplo en 
Santimamiñe, Urtiaga, Aitzbitarte, (Elorza, 1990), y  Artazu VII (Suárez-Bilbao et al., 2018).
Género Lyrurus Linnaeus, 1758
Lyrurus tetrix Linnaeus, 1758
Gallo lira/Lira oilar
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fig. 3: Restos de aves procedentes del yacimiento de Axlor: a) Falco tinnunculus, húmero izquierdo, vista caudal; 
b) Sturnus sp., húmero izquierdo, vista caudal; c) Pyrrhocorax pyrrhocorax, fémur derecho, vista posterior. La 
escala mide 1cm. 
Material: Kos: tarsometatarso derecho (fig. 4a), tarsometatarso izquierdo, carpometacarpo 
distal izquierdo.
Distribución y hábitat: el gallo lira actualmente no habita la península ibérica. Aparece en 
zonas más al norte, habitando áreas principalmente abiertas (Svensson et al., 2010). En el 
Pleistoceno Superior si aparece en zonas del norte de la península. Se ha registrado en Urtiaga 
(Elorza, 1990), Valdegoba (Sánchez-Marco, 2005) y Artazu VII (Suárez-Bilbao et al., 2018). 
3.1.5 Orden Columbiformes Latham, 1790
Columbiformes indet.
Material: Kos: coracoides izquierdo.
3.1.5.1 Familia Columbidae Leach, 1820
Género Columba Linnaeus, 1758
Columba livia Gmelin, 1789/ Columba oenas Linnaeus, 1758
Paloma bravía; Paloma zurita/Haitz-uso; txoloma
Material: abi: ulna derecha completa; Kos: carpometacarpo derecho; atx: húmero derecho.
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fig. 4: Restos de aves del yacimiento de Koskobilo: a) Lyrurus tetrix, tarsometatarso derecho, vista dorsal; b) 
Lagopus muta, tarsometatarso derecho, vista dorsal; c) Perdix perdix, tarsometatarso derecho, vista dorsal. La 
escala mide 1cm.
Distribución y hábitat: tanto la paloma bravía como la paloma zurita se encuentran 
actualmente en la península ibérica. La paloma zurita cría en zonas de acantilados o cuevas, y 
la paloma zurita tiene más preferencia por ambientes boscosos, aunque también puede criar 
en acantilados (Svensson et al., 2010). La similitud de tamaño entre ambas especies hace muy 
difícil, en ocasiones imposible su distinción. Los restos asignados a Columba livia/oenas son 
muy comunes en el norte de la península, apareciendo entre otros en: Abric Romani (Sánchez-
Marco, 2004), Cova del Gegant (Sánchez-Marco, 2004), Brechas de la Cantera de l´Altissent, 
Cueto de la Mina, Valdegoba, Cueva del Toll (Sánchez-Marco, 2005) y Praileaitz 1 (Moreno-
García, 2017).
3.1.6 Orden Passeriformes Linnaeus, 1758
Passeriformes indet.
Material: abi: dos fragmentos de coracoides, carpometacarpo derecho, carpometacarpo 
izquierdo, fragmento de tibiotarso, ulna derecha completa, ulna derecha distal, ulna izquierda 
distal; axl-i: ulna derecha, carpometacarpo izquierdo; Kos: húmero derecho, húmero distal 
izquierdo; atx: húmero derecho, húmero izquierdo, húmero distal izquierdo, ulna izquierda, 
fémur derecho, fémur izquierdo, tibiotarso izquierdo, tarsometatarso izquierdo.
3.1.6.1 Familia Alaudidae Vigors, 1825
Alaudidae indet.
Material: Kos: húmero derecho.
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Género Alauda Linnaeus, 1758
Alauda sp.
Material: atx: húmero izquierdo.
3.1.6.2 Familia Emberizidae Vigors, 1831
Género Miliaria Brehm, 1831
Miliaria calandra Linnaeus, 1758
Triguero/Gari-bergantza
Material: atx: húmero derecho.
Distribución y hábitat: el triguero es común actualmente en la península, habita zonas abiertas 
con arbolado disperso (Svensson et al., 2010). Se ha registrado en La Riera (Eastham, 1986b), 
Aitzbitarte (Elorza, 1990), Cova del Gegant, Higueruelas y Valdegoba (Sánchez-Marco, 2004).
3.1.6.3 Familia Sturnidae Rafinesque, 1815
Género Sturnus Linnaeus, 1758
Sturnus sp.
Estornino/arabazozo
Material: axl-i: dos húmeros izquierdos  (fig. 3b), húmero proximal izquierdo, ulna izquierda; 
dos húmeros derechos, húmero izquierdo.
3.1.6.4 Familia Turdidae Rafinesque, 1815
Género Turdus Linnaeus, 1758
Turdus sp. 
Material: atx: dos humerus derechos.
Turdus viscivorous Linnaeus, 1758
Zorzal charlo/garraztarro
Material: atx: húmero derecho.
Distribución y hábitat: el zorzal charlo es actualmente común en Europa. Habita en zonas de 
arboledas abiertas o agrupaciones de coníferas (Svensson et al., 2010). Ha sido registrado en el 
Pleistoceno Superior de Urtiaga, Aitzbitarte (Elorza, 1990), L´Arbreda (García i Petit, 2002) 
y la Cova del Gegant (Sánchez-Marco, 2004) entre otros. 
3.1.6.5 Familia Corvidae Vigors, 1825
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Corvidae indet.
Material: abi: ulna derecha distal, fragmento de radio proximal; Kos: húmero derecho, 
carpometacarpo derecho, fémur derecho; Atx: coracoides izquierdo, ulna izquierda, ulna distal 
izquierda, tarsometatarso proximal derecho.
Género Pyrrhocorax Tunstall, 1771
Pyrrhocorax sp.
Material: abi: fragmento de tarsometartarso proximal derecho.
Pyrrhocorax pyrrhocorax Linnaeus, 1758
Chova piquirroja/belatxinga mokogorri
Material: abi: coracoides izquierdo (fig. 5a), carpometacarpo derecho, carpometacarpo 
izquierdo, húmero proximal izquierdo, dos ulnas derechas (fig. 5b,c), ulna distal derecha, 
fragmento de radio proximal, dos fémures derechos, un fémur izquierdo (fig. 5d). axl-i: 
húmero izquierdo, húmero proximal izquierdo, fémur derecho (fig. 3c). atx: coracoides 
izquierdo, dos carpometacarpos derechos, carpometacarpo izquierdo (fig. 2h), dos húmeros 
derechos (fig. 2f), ulna izquierda (fig. 2g), fémur derecho, tibiotarso izquierdo, tarsometatarso 
izquierdo.
Distribución y hábitat: la chova piquirroja habita el sur de Europa, cría en zonas de acantilados 
y cuevas (Svensson et al., 2010). Se trata de una de las especies más comunes en el Pleistoceno 
Superior europeo (Tyrberg, 2007). Su hábitat experimentó expansiones tanto en periodos 
cálidos como fríos durante esa época (Holm & Svenning, 2014). Restos de este taxón han 
sido hallados en Aitzbitarte, Ermittia, Urtiaga (Elorza, 1990), Abauntz (Altuna et al., 2002) 
Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017), cueva B-8 (Núñez-Lahuerta et al., 2018b), Artazu VII 
(Suárez-Bilbao et al., 2018), Axlor (Gómez-Olivencia et al., 2018b) y Llonin (Capítulo 7) 
entre otros muchos. 
Pyrrhocorax graculus (Linnaeus, 1758)
Chova piquigualda/belatxinga mokohori
Material: Kos: coracoides izquierdo, ulna derecha.
Distribución y hábitat: la chova piquigualda aparece actualmente en el sur de Europa, aunque 
confinada a zonas de mayor altura que P. pyrrhocorax (Svensson et al., 2010), por ello su 
presencia se ha utilizado como indicadora de climas fríos. Como ocurre con la chova piquirroja, 
la chova piquigualda es prácticamente cosmopolita durante el final de Pleistoceno, y su uso 
como indicadora de climas fríos debe hacerse con cautela, ya que durante esta época parece 
estar más relacionada con climas templados (Núñez-Lahuerta et al., 2018a). Es una especie 
muy común en el Pleistoceno Superior del norte de la península, habiéndose registrado en 
Aitzbitarte (Elorza, 1990), Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017),  Los Batanes (Núñez-Lahuerta 
et al., 2018b) y Artazu VII (Suárez-Bilbao et al., 2018) entre otros muchos sitios. 
Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 184
CAPÍTULO 8.  Aves del Cuaternario del País Vasco: nuevos datos.
fig. 5: Restos de Pyrrhocorax pyrrhocorax procedentes del yacimiento de Abittaga: a) coracoides izquierdo, vista 
ventral; b) ulna derecha, vista ventral; c) ulna derecha, vista ventral; d) fémur izquierdo, vista posterior. La escala 
es 1cm. 
Género Corvus Linnaeus, 1758
Corvus sp.
Material: axl-1: fémur distal izquierdo.
Corvus monedula Linnaeus, 1758 /Pyrrhocorax graculus (Linnaeus, 1758)
Material: abi: ulna derecha, tibiotarso proximal izquierdo; atx: húmero derecho, húmero 
izquierdo, ulna izquierda.
Corvus monedula Linnaeus, 1758
Grajilla; Beletxiki
Material: abi: fémur izquierdo; atx: dos húmeros derechos (fig. 2e), escápula derecha.
Distribución y hábitat: la grajilla habita zonas de bosques abiertos o acantilados de toda 
Europa (Svensson et al., 2010). Es común también en yacimientos del Pleistoceno Superior, 
como L´Arbreda (Garcia i Petit, 2002), Urtiaga, Aitzbitarte, Arenaza, (Elorza, 1990), Aguilón 
P-7 (Núñez-Lahuerta et al., 2016b), Los Batanes C-4 (Núñez-Lahuerta et al., 2018b) y Artazu 
VII (Suárez-Bilbao et al., 2018). 
Corvus corax Linnaeus, 1758
Cuervo grande/Erroi
Material: axl-iv: ulna proximal izquierda (fig. 7f).
Distribución y hábitat: el cuervo es el representante actual más grande la familia Passeriformes. 
Aparece actualmente en toda la península, y muestra preferencias hacia bosques, zonas 
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montañosas o acantilados a la hora de criar (Svensson et al., 2010). Se encuentra en Urtiaga, 
Aitzbitarte, Santimamiñe (Elorza, 1990), Amalda (Eastham, 1989b) El Castillo (Sánchez-
Marco, 2018b) y Praileaitz 1 (Moreno-García, 2017) en el Pleistoceno Superior del norte de 
la península. 
3.2 Origen de las acumulaciones
3.2.1 Abittaga
 Un total de 32 restos de ave procedentes del yacimiento de Abittaga han sido analizados 
en este trabajo. Más de la mitad de los restos (18, 56.25%) corresponden a restos de córvido 
(Corvidae indet., C. monedula, C. monedula/P. graculus o P. pyrrhocorax) (fig. 6). Tanto los 
córvidos como las palomas (un resto presente en la asociación) crían comúnmente en zonas de 
acantilados o cuevas (Svensson et al., 2010). Más de la mitad de los restos de córvidos aparecen 
completos, el único resto recuperado de Columba también aparece completo.  Entre los restos 
sólo identificados a nivel de Aves se ha recuperado un fragmento de cráneo (fig. 7) y uno de 
esternón. 
 Estos datos, junto con la ausencia de rastros de digestión o marcas de corte apuntan 
a una acumulación natural de  córvidos y palomas, relacionada posiblemente con el uso de 
la cueva como nido por parte de estos grupos. En cuanto al resto de grupos representados, 
el número de elementos recuperados es demasiado pequeño para poder sacar conclusiones, 
aunque la presencia de un resto de Anseriforme en la cueva apunta a la predación como origen 
de la acumulación del mismo. 
3.2.2 Atxuri I
 De los yacimientos presentados Atxuri I es el que tiene mayor número de restos de 
aves, un total de 53 restos han sido analizados. El 37,7% de los restos corresponde a córvidos 
(Corvidae indet., Corvus monedula, Corvus monedula/Pyrrhocorax graculus, Pyrrhocorax 
pyrrhocorax), el 30% corresponde a Passeriformes de menor tamaño (Passeriformes indet., 
Alauda sp., Miliaria calandra, Sturnus sp., Turdus sp., Turdus viscivorus), el 19% de la asociación 
corresponde a al menos un individuo de buitre leonado (Gyps fulvus) (fig. 6). 
 La mayor parte de los restos de córvido (18 de un total de 20) aparecen completos, y 
sin presencia de marcas de corte o digestión. Su número es muy escaso para realizar análisis 
más profundos, pero podría tratarse de una acumulación de individuos que habitaban la cueva. 
Lo mismo ocurre con los restos de buitre leonado, en los que no se observan marcas. 
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fig. 6: Abundancia relativa de los diferentes grupos, excluyendo los restos sin identificar. Los datos están expresados 
en porcentaje: Corvidae incluye: Corvidae indet., Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, 
Corvus sp., Corvus monedula/Pyrrhocorax graculus, Corvus monedula y Corvus corax. Passeriformes incluye: 
Passeriformes indet., Alaudidae indet., Alauda sp., Miliaria calandra, Sturnus sp., Turdus sp., y Turdus viscivorous. 
Columbiformes incluye: Columbiformes indet., Columba livia/oenas, Falconiformes incluye: Falconiformes indet. 
y Falco tinnunculus. Accipitriformes incluye: Gyps fulvus y Aquila chrysaetos. Anseriformes incluye Anseriformes 
indet.
3.2.3 Axlor
 Dieciocho restos de aves procedentes del yacimiento de Axlor han sido analizados, 
procedentes de 3 niveles diferentes. 14 restos se han recuperado del nivel I, sin adscripción 
cultural determinada, y 4 restos han sido recuperados en los niveles IV y V, de origen musteriense 
(Gómez-Olivencia et al., 2018b). 
 Entre los restos del nivel I dominan los paseriformes de pequeño tamaño (6 restos), 
seguido de los córvidos (4 restos) (fig. 6). Dos restos han sido asignados a cernícalo (Falco 
tinnunculus), y otros dos no han podido ser determinados.  El 64% (9 de 14) de los restos del 
nivel aparecen completos, y sin signos de digestión.
 Los restos de ave los niveles musterienses de Axlor son conocidos por presentar marcas 
de corte, representando la primera evidencia de explotación de aves por neandertales en el 
área cantábrica. Estas marcas aparecen en la parte proximal de un fémur y en la parte distal 
de un tibiotarso de águila real (Aquila chrysaetos), y en la parte proximal de una ulna de 
cuervo (Corvus corax) (fig. 7) (Gómez-Olivencia et al., 2018b). En estos niveles además se han 
recuperado restos óseos neandertales (Basabe, 1973; Gómez-Olivencia et al., 2018a). 
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3.2.4 Koskobilo
 Veintiséis restos de aves han sido recuperados en el yacimiento de Koskobilo. 10 de ellos 
no han podidos ser identificados más allá de la categoría de Aves. El grupo mejor representado 
en este yacimiento son los Galliformes, con 6 restos, seguidos de los córvidos, paseriformes y 
columbiformes (en ese orden) (fig. 6). El 65% de los restos recuperados está completo, no se 
observan marcas de digestión ni de corte. El escaso número de fósiles de aves recuperados en 
el yacimiento hace difícil establecer hipótesis sobre el origen de la acumulación. 
3.3 Aproximación paleoambiental
 En general los taxones identificados en las asociaciones aparecen actualmente en 
la zona. Esto, junto al limitado número de restos y los cambios en la distribución de las 
especies durante el Pleistoceno Superior hace que haya que tomar con cautela la aproximación 
paleoambiental que se puede extraer de los mismos (Sánchez-Marco, 2004; Holm & Svenning, 
2014; Núñez-Lahuerta et al., 2018a).
3.3.1 Abittaga
 Nueve taxones diferentes se han identificado en el yacimiento de Abittaga: Aves indet., 
Anseriformes indet., Columba livia/oneas, Passeriformes indet., Corvidae indet., Pyrrhocorax 
sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Corvus monedula/Pyrrhocorax graculus y Corvus monedula. Todos 
los taxones habitan actualmente la zona (Svensson et al., 2010).
 La chova piquirroja (Pyrrhocorax pyrrhocorax) habita principalmente zonas de pastos 
de alta montaña con riscos y acantilados costeros (Madge, 2009). Sin embargo durante el 
Pleistoceno Superior se extendía por casi toda Europa (Tyrberg, 2007). La grajilla (Corvus 
monedula) es un ave típica de arboleda dispersa y acantilados (Madge & de Juana, 2014).  
 La presencia de estas especies apunta un paisaje con zonas abiertas y arboledas dispersas, 
no obstante durante el Pleistoceno Superior ambas especies eran muy abundantes en toda 
Europa, por lo que no permiten extraer más información.
3.3.2 Atxuri I
 Catorce taxones se han identificado en la asociación de aves de Atxuri I: Aves indet., 
Gyps fulvus, Falconiformes indet., Columba livia/oenas, Passeriformes indet., Alauda sp., 
Miliaria calandra, Sturnus sp., Turdus sp., Turdus viscivorous, Corvidae indet., Pyrrhocorax 
pyrrhocorax, Corvus monedula/Pyrrhocorax graculus, Corvus monedula.  Todas estas especies 
aparecen actualmente en la zona. El triguero (Miliaria calandra) habita zonas abiertas y de 
arbolado disperso (Svensson et al., 2010), el buitre leonado (Gyps fulvus) muestra preferencias 
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fig. 7: Características tafonómicas de los restos analizados.  a) Fragmento de cráneo procedente de Atxuri 1; b) 
pico procedente de Abittaga; c) húmero encostrado y con manchas negras debidas a mineralizaciones; d) húmero 
procedente de Koskobilo con posibles marcas de picotazos; e) fémur y tibiotarso de águila real (Aquila chrysaetos) 
con marcas de corte procedente de Axlor; f ) ulna de cuervo (Corvus corax) con marcas de corte procedente de 
Axlor. e, f extraídos de Gómez-Olivencia et al., 2018b. 
sobre áreas montañosas. Durante el Pleistoceno Superior su hábitat se extiende a zonas mucho 
más septentrionales, cambio dirigido más por la presencia de carcasas que por un cambio en el 
clima (Holm & Svenning, 2014). Debido a la presencia actual de todas las especies en la zona, 
la asociación apunta a un paisaje similar al actual en el momento de acumulación de los restos. 
3.3.3 Axlor
 En el yacimiento de Axlor se han recuperado restos pertenecientes a 8 taxones distintos: 
Aves indet., Aquila chrysaetos, Falco tinnunculus, Passeriformes indet., Sturnus sp., Corvus sp., 
Pyrrhocorax pyrrhocorax y Corvus corax.  Todos los taxones identificados habitan en la zona 
del yacimiento (Svensson et al., 2010). El águila real habita un amplio rango de zonas, desde 
boscosas y de montaña a áreas planas y abiertas, se ha registrado actualmente a alturas de más 
de 6200 metros sobre el nivel del mar en el Himalaya (Watson, 2010).  El cernícalo (Falco 
tinnunculus) es típico de terrenos abiertos, y el cuervo (Corvus corax) tiene preferencia por 
bosques y zonas de montaña, aunque puede aparecer en gran variedad de hábitats (Svensson 
et al., 2010). La presencia de todos los taxones en la zona en la actualidad apunta a un paisaje 
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similar al actual en el momento de la acumulación. 
3.3.4 Koskobilo
 El yacimiento de Koskobilo presenta 10 taxones de aves  diferentes en su asociación 
fósil: Aves indet., Lagopus muta, Perdix perdix, Lyrurus tetrix, Columbiformes indet., Columba 
livia/oenas, Passeriformes indet., Alaudidae indet., Corvidae indet., Pyrrhocorax graculus. De 
las asociaciones analizadas en este trabajo es la única que tiene análogos actuales, debido a la 
ausencia de dos especies en la zona actualmente: la perdiz nival (Lagopus muta) y el gallo lira 
(L. tetrix). La perdiz nival es una especie asociada a climas fríos y que actualmente no habita 
esta región, aunque sí áreas cercanas como los Pirineos (Svensson et al., 2010), es habitual 
además en el registro paleontológico del norte de la península y del resto de Europa (Tyrberg, 
2007; Lagerholm et al., 2017). 
 El gallo lira no aparece actualmente en zonas cercanas al área de estudio, la zona más 
cercana que habita esta galliforme actualmente son los Alpes y zonas aledañas (Svensson et 
al., 2010), y es común en el Pleistoceno Superior de los Pirineos (Clot & Mourer-Chauviré, 
1986). En el norte de la península ibérica el gallo lira está registrado en el MIS5 de Artazu VII 
(Suárez-Bilbao et al., 2018), Urtiaga, en los niveles superiores del Pleistoceno Superior (Elorza, 
1990) y en Valdegoba (Sánchez-Marco, 2004). Actualmente se asocia a áreas principalmente 
abiertas (Svensson et al., 2010). Se trata de una especie fuertemente asociada durante el 
Pleistoceno Superior a áreas frías más septentrionales, con presencia de bosque (Núñez-
Lahuerta et al., 2018a). Su presencia en el norte de la península y Pirineos podría corresponder 
con la presencia de un refugio climático, como otros ya identificados en los Pirineos (López-
García et al., 2010a). Estos dos taxones podrían indicar un clima ligeramente más frío que el 
actual, o con mayor presencia de arbolado, no obstante la escasez de restos no permite lanzar 
hipótesis más seguras. 
4. CONCLUSIONES
 Las colecciones de aves fósiles de cuatro yacimientos cuaternarios del norte de la 
península ibérica han sido analizadas, revelando 128 restos de aves, correspondientes a 26 
taxones distintos: Aves indet., Anseriformes indet., Gyps fulvus, Aquila chrysaetos, Falconiformes 
indet., Falco tinnuculus, Lagopus muta, Perdix perdix, Lyrurus tetrix, Columbiformes indet., 
Columba livia/oenas, Passeriformes indet., Alauda sp., Miliaria calandra, Sturnus sp., Turdus 
sp., Turdus viscivorous, Corvidae indet., Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax 
graculus, Corvus sp. Corvus monedula/Pyrrhocorax graculus, Corvus monedula y Corvus corax. 
Los yacimientos presentan unas asociaciones análogas a las de otros yacimientos de cronologías 
similares en el País Vasco, donde dominan las chovas (Pyrrhocorax), palomas (Columbiformes), 
y passeriformes, ornitofauna que encaja con la fauna actual de la zona. 
 El origen de las acumulaciones es difícil de establecer, debido a la escasez de los restos. 
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En el caso de Abittaga y Atxuri I la acumulación de córvidos podría deberse a la muerte natural 
de los mismos en las cuevas. En el caso de Axlor las aves procedentes de los niveles musterienses 
han sido procesadas por neandertales, conformando la primera evidencia de explotación 
de aves por parte de neandertales en el área del Cantábrico. En cuanto a la aproximación 
paleoambiental, las asociaciones presentes en los yacimientos de Abittaga, Atxuri I y Axlor 
son análogas a las que aparecen actualmente en la zona. Sin embargo destaca la presencia en el 
yacimiento de Koskobilo de perdiz nival (Lagopus muta), especie asociada a climas fríos y que 
actualmente no habita esta región, aunque sí áreas cercanas como los Pirineos. Y de gallo lira 
(Lyrurus tetrix), única especie del registro aviar aquí estudiado que no aparece actualmente en 
la península ibérica. Habita actualmente en los Alpes, y es común en el Pleistoceno Superior de 
los Pirineos. En el norte de la península ibérica está registrado en varios yacimientos, pudiendo 
haber actuado el área como refugio para la especie cuando el clima comenzó a suavizarse. 
Avian remains from new Upper Pleistocene 
and Holocene sites in the Spanish Pyrenees
9
 En el Capítulo 9 se presentan restos fósiles de aves procedentes de yacimientos de alta 
montaña del Pirineo de Huesca. Cinco cuevas con restos fósiles de aves se han analizado:  La 
Brecha del Rincon B-9, B-8 (Secús Range), Los Batanes C-4 (Sierra Tendeñera), y C-15 y D-2 
(Sistema Lecherines). Sus edades van del Pleistoceno Superior al Holoceno. Al menos 23 taxones 
se han identificado: Galliformes indet., Lagopus muta, Coturnix coturnix, Bonasa bonasia, Rallus 
aquaticus, Columba oenas, Columba palumbus, Columba sp., Passeriformes indet., Ficedula 
hypoleuca, Ficedula sp., Lanius sp., Coccothraustes coccothraustes, Phoenicurus ochruros, Oenanthe 
oenanthe, Corvidae indet., cf. Perisoreus infaustus, Corvus frugilegus, Corvus monedula, Pyrrhocorax 
sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, y Aves indet. En este trabajo se presenta el 
registro paleontológico a mayor altura de C. coturnix, B. bonasia, C. palumbus y C. frugilegus, y 
el registro mas al sur de cf. P. infaustus. Estos datos ayudan a aumentar el conocimiento sobre las 
asociaciones de aves del Pirineo en el pasado, poco conocidas en el lado aragonés respecto a la cara 
francesa. 
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CAPÍTULO 9.  Avian remains from new Upper Pleistocene and Holocene sites in the Spanish Pyrenees.
1. INTRODUCTION
 The Quaternary paleontological record in the Aragonese Pyrenees is scarce. Only a 
few sites have been analyzed in depth: Gabasa (Blasco-Sancho, 1995), Las Fuentes de San 
Cristóbal (Menéndez-Granda et al., 2009), Millaris (García-González, 2012), Coro Tracito 
(Rabal-Garcés et al., 2012; Rabal-Garcés, 2013), and La Brecha del Rincón (Rabal-Garcés & 
Sauqué, 2014, 2015). The scarcity of such papers represents a notable contrast with the large 
amount of sites analyzed on the French side of the range (Clot & Evin, 1986), which go back 
to the second half of the 19th century (Philippe, 1852; Milne-Edwards, 1875).
 In discussions on the Quaternary avian record, almost all the information comes from 
the French side of the Pyrenees (Clot & Mourer-Chauviré, 1986; Crégut-Bonnoure et al., 
2014; Lebreton et al., 2016) (fig. 1). Bird remains have been studied in Quaternary localities 
in Spain (Sánchez-Marco, 2005; Guerra et al., 2012; Núñez-Lahuerta et al., 2016a,b), and 
also in some localities in the Pyrenees, mostly in the Basque Country (Eastham, 1985; Elorza, 
1990), Navarre (Villalta, 1964; Altuna et al., 2002) and Catalonia (Garcia i Petit, 1995, 2002, 
2005; Sánchez-Marco, 2002). However, there is only one locality in the Aragonese Pyrenees 
where the avian assemblage has been analyzed: the Mousterian site of Gabasa I, where a new 
species of vulture was described (Hernández-Carrasquilla, 2001).
 This imbalance in the number of papers on the bird assemblages of the Late Pleistocene 
and Holocene of the Aragonese Pyrenees  makes it difficult, or even impossible, to compare the 
northern and the southern sides of this important range. The Late Pleistocene was characterized 
by major climatic changes (Naughton et al., 2016; Sánchez-Goñi & d’Errico, 2005), and the 
Pyrenees acted as a refuge for cold taxa during the interglacial periods (López-García et al., 
2010a).
 The main aim of the present work is to increase what is known about the Spanish side 
of the Pyrenees, in order to allow comparison between the two sides of the range. To this end, 
five recently discovered sites have been analyzed (fig. 1): La Brecha del Rincón B-9 cave, the 
B-8 cave (both belonging to the Secús Range), Los Batanes C-4 cave (Tendeñera Range), and 
the C-15 and D-2 caves (both belonging to the Lecherines System). As well as adding to our 
information on Upper Pleistocene and Holocene assemblages, the interest of these new sites is 
that they are high-lying mountain localities, with altitudes ranging from 1025 (Los Batanes) 
to 2160 meters above sea level (La Brecha del Rincón). This makes these sites the highest-
lying sites above sea level with avian remains in the Pyrenees, and they are among the highest 
paleontological sites in Europe. Such localities are scarce in the paleontological record due to 
the logistical difficulties of reaching and analyzing caves at these heights.
2. PYRENEES SITES
 Eight new high-lying mountain sites were discovered by the Centro de Espeleología 
de Aragón (CEA), and the paleontological prospection and excavation were carried out by the 
Aragosaurus Group headed by R. Rabal-Garcés and V. Sauqué in the summers of 2014 and 
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fig. 1: Sites in the Pyrenees with bird remains. The black dots represent the location of known paleontological 
sites with avian remains: 1-Urtiaga (Elorza, 1990); 2-Erralla (Eastham, 1985); 3-Abrigo de Aitzbitarte (Elorza, 
1990); 4-Abauntz (Altuna et al., 2002); 5-Cueva de Berroberria (Villalta, 1964); 6-Abri Olha (Passemard, 
1924); 7-Grotte Duruthy (Delpech, 1975); 8-Grotte Bourrouilla (Eastham, 1998); 9-Isturitz (Bouchud, 1952); 
10-Unikote (Michel, 2005); 11-Grotte des Sources de la Nive (Clot, 1985b); 12-Grotte Gatzarria (Clot & 
Mourer-Chauviré, 1986); 13-Grotte Uthütti Kotxe punta (Clot, 1985b); 14-Gouffre PT10 (Clot, 1985b); 15-
Trou 824 du Massif de l’Oueillarraise (Clot, 1985b), Grotte Napia (Clot, 1985b); 16-Gouffre Couste (Clot, 
1985b); 17-Tutte de Carrelore (Astre, 1947); 18-Grotte de Junqua (Clot & Mourer-Chauviré, 1986); 19-Grotte 
du Bois de la Tournarie (Clot, 1985b); 20-Grotte de Monrepos (Clot & Mourer-Chauviré, 1986); 21-Grotte 
Noëlle (Clot & Mourer-Chauviré, 1986), Gouffre TP11 (Clot, 1985b), Gouffre du Haut de la Coume des Arrats 
(Clot, 1983), Grotte d’Escurens (Clot, 1983), Porche de la Bouhad ere (Clot & Mourer-Chauviré, 1986), Petit 
Gouffre pr ès du Soum d’Ech (Clot, 1985b), Gouffre Monjouste (Clot, 1983); 22-Grotte des Chocards (Clot, 
1983); 23-Abri effondre du Calvaire (Clot & Mourer-Chauviré, 1986), Grotte de Castillet (Clot, 1985b), Grotte 
des Espeluges (Mourer-Chauviré, 1975), Grotte de la Ch evre (Clot & Mourer-Chauviré, 1986); 24-Grande 
Grotte de Bedat (Clot, 1985a), Grotte d’Aurensan (Bouchud, 1972); 25-Bois du Cantet (Clot et al., 1984); 
26-Grotte de Labastide (Clot, 1985a); 27-Grotte de Brebis (Clot, 1985a); Grotte de Lortet (Clot & Mourer-
Chauviré, 1986); 28-Grotte de Couret (Clot, 1985a); 29-Grotte de Gargas (Bouchud,1958); 30-Grotte de 
Gourdan (Milne-Edwards, 1875); 31-Puits de Peyreignes (Clot & Mourer-Chauviré, 1986), Grotte de Tibiran 
(Clot & Mourer-Chauviré, 1986); 32-Grotte-abri du Moulin (Clot, 1985a), Grotte de Saint Araille (Clot, 1985a); 
33-Grotte Sous la Chapelle de Saint Brice (Clot, 1985a); 34-Grotte des Rideaux (Saint-Perier, 1924), Grotte 
des Chiens (Clot, 1985a), Grotte des Harpons (Saint-Perier, 1921), Grotte de Gouërris (Saint-Perier, 1927); 
35-Grotte de Aurignac (Milne-Edwards, 1875); 36-Grotte de Tarte (Mourer-Chauviré, 1975); 37-Grotte des 
Trois Fr eres (Mourer-Chauviré, 1975); 38-Mas d’Azil (Vilette, 1983); 39-Grotte de las Buffios (Clot & Mourer-
Chauviré, 1986); Grotte de Soulabe (Mourer-Chauvire, 1975); Grotte de Malarnaud (Mourer-Chauviré, 1975); 
40-Grotte de Massat (Milne-Edwards, 1875); 41-Grotte du Portel (Clot & Mourer-Chauviré, 1986); 42-Tutto 
de Camayot (Astre, 1939); 43-Abri Rhodes (Delpech, 1975); 44-Grotte de la Vache (Koby, 1957); 45-Grotte 
des Eglises (Delpech, 1975); 46-Grotte de las Morts (Astre, 1942); 47-Cauna de Belvis (Vilette, 1983); 48-
Abri de Dourgne (Vilette, 1983); 49-Grotte d’Embulla (Vilette, 1983); 50-Grotte Noire (Vilette, 1983), Grotte 
l’Arago (Mourer-Chauvire, 1975); 51-Cova d’els Colls (Garcia i Petit, 2005); 52-Cueva Davant Pau (Garcia i 
Petit, 1995), L’Arbreda (Garcia i Petit, 2002), Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002); 53-Cau d’Olopte (Sánchez-
Marco, 2002); 54-Gabasa (Hernández-Carrasquilla, 2001). The white dots represents the location of the new 
sites presented in this work. 1-La Brecha del Rincón (B-9) and B-8 caves; 2-D-2 cave; 3-C-15 cave; 4-Los 
Batanes (C-4) cave.
2015. Five of these sites revealed an accumulation of bird remains (fig. 1). In the following 
sections these sites are described, and the data are summarized in table 1.
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2.1 Secús Range
 The Secús Range is an east-west aligned mountain chain, located in the westernmost 
part of the Aragonese Pyrenees; it reaches 2514 m a.s.l. (Puntal de Secús). Two caves with avian 
remains were discovered in this range: La Brecha del Rincón (B-9) and the B-8 cave, both 
located in Hecho (Huesca, Spain). These caves are among the highest-lying paleontological 
sites in Europe, and they are the highest paleontological sites with analyzed bird remains in the 
Pyrenees (fig. 1).
2.1.1 La Brecha del Rincón (B-9)
 The cave La Brecha del Rincón (30T 692325 4741635), henceforth B-9, is a karst 
cave that opens at 2160 m a.s.l. (fig. 1). It is more than 2.5 km in length and has an altitude 
difference of more than 250 m (fig. 2). The main objective of the paleontological prospection 
in the B-9 cave was to find bear and bat remains (Sauqué et al., 2015; Galán et al., 2015).
 Three different points of the cave were prospected (fig. 2). In the “Sant gallery”, 
situated 150 m from the cave entrance (fig. 2a), postcranial remains assigned to Ursus cf. 
deningeri were recovered, most of them on the surface. A sample was dated using aminoacid 
racemization, giving an age of ca. 135800 BP. These are the highest altitude cave-bear remains 
recovered in the Iberian Peninsula (Rabal-Garcés & Sauqué, 2015). Surface prospections were 
carried out in the area closest to the opening of the cave (fig. 2b), where bear traces (beds) 
(Sauqué et al., 2016b) were found.
 Near the opening of the cave a small survey (1 square meter) (fig. 2c) of the sediment 
revealed some vertebrate remains. The sediment was also washed and sieved. Remains of 
Plecotus sp., Myotis myotis, Myotis sp., Vespertilionidae indet., Chiroptera indet. (Galán et 
al., 2015), and isolated remains of Ursus arctos where recovered. The sixteen avian remains 
analyzed in the present work come from this point. There is no absolute dating of this deposit, 
but the conservation of the remains, along with the nature of the association (the presence of 
U. arctos) point to a Holocene or Late Pleistocene age (Sauqué et al., 2015).
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fig. 2: La Brecha del Rincon B-9 topography. The rectangles mark the area in which paleontological remains 
where recovered. a) Area of recovering of Ursus cf. deningeri; b) area of recovering of chiropters remains; c) area 
where the bird remains where recovered, along with chiropters and U. arctos remains. Topography provided by 
the CEA.
2.1.2 B-8 cave
 The B-8 cave is a small cave close to B-9 (30T 692268 4741560), lying at an altitude 
of 2130 m a.s.l. (fig. 1). It consists of a horizontal passage 10 m in length, which drops 5 m 
at its end where a hole of 3 m diameter is located (fig. 3). Fossiliferous sediment was found 
in the horizontal passage as well as at the bottom of the hole, where remains were much more 
abundant. More than one hundred large vertebrate remains were recovered (belonging to Ursus 
arctos and Capra pyrenaica pyrenaica) (Sauqué et al., 2015). 20 kg of sediment were washed and 
sieved, revealing the presence of Arvicola sapidus, Chionomys nivalis, Microtus arvalis, Plecotus 
sp., Ophidia indet., and Gastropoda indet. The 83 avian remains analyzed here were recovered 
from the sediment in the hole. A bear sample was 14C AMS, yielding an age of 7797 ± 126 
BP (García-Vázquez et al., 2016).
2.2 Tendeñera Range
 The Tendeñera Range forms a crest between the rivers Ara and Gállego. The height of 
the ridge varies between 2000 and 2800 m a.s.l. It is formed by folded Tertiary and Cretaceous 
rocks (Serrano & Cañadas, 1995), and the analyzed site opens in Maastrichtian limestones.
2.2.1 Los Batanes cave (C-4)
 Los Batanes (C-4) is a small cave located in the municipality of Biescas (30T 720188 
4726800) (fig. 1). It opens at an altitude of 1025 m a.s.l. It is formed by a system of pressure 
tubes, at the bottom of which  the fossil remains were found (fig. 4). The remains were 
excavated, and the sediment was washed and sieved in order to recover the small vertebrate 
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fig. 3: B-8 topography. The rectangles mark the area in which paleontological remains where recovered. Topo-
graphy provided by the CEA.
remains. Several hundred fossils of Pyrenean wild goat (Capra pyrenaica pyrenaica) were 
recovered, together with remains of Rhinolophus euryale, Rhinolophus ferrumequinum, Myotis 
sp., cf. Miniopterus schreibersii, and Vespertilionidae indet. (Galán et al., 2018).
 The sediment was sealed by a calcareous crust with some bones enshrined in it. One of 
these bones, classiefied as C.p. pyrenaica provided a radiometric age of 13507-13061 years cal 
BC with the probability of 95.4% (2σ) (15234± 223 cal BP) (lab. ref. Pz-75800). This suggests 
that the deposit was formed in the uppermost part of the Pleistocene, just before the transition 
to the Holocene, a moment of important climatic changes (Bartolomé et al., 2015). Twelve 
bird remains were recovered from the site.
2.3. Lecherines system
 The Lecherines Karst System opens on the south side of the Lecherines Peak. The 
entrances to the caves are located between 1870 and 2100 m a.s.l. The landscape is dominated 
by the Marboré Sandstones Formation (Upper Cretaceous) and the karstified Salarons 
Limestones and Dolostones (Paleocene) (Cuchí et al., 2015).
2.3.1 C-15 cave
 The C-15 site is located close to the Canfranc International Railway Station (30T 
702022 4734313) (fig. 1). It is a small cave composed of four holes of different diameters 
(ranging from 1.5 m to 3.5 m) (fig. 5) filled with sediment and rocks; it opens at an altitude 
of 1751 m a.s.l. Remains of Ursus arctos and a goat (which is currently under analysis) were 
found (Sauqué et al., 2015). Some small-vertebrate remains were also recovered, one from the 
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fig. 4: Los Batanes C-4 topography. The rectangles mark the area in which paleontological remains where reco-
vered. Topography provided by the CEA.
bear hole (fig. 5a) and 15 remains of at least two individuals from the entrance gallery (fig. 
5b).
fig. 5: C-15 topography. The rectangles mark the area in which paleontological remains where recovered. Topo-
graphy provided by the CEA.
2.3.2 D-2 cave
 The D-2 cave is also located close to the Canfranc International Railway Station (30T 
700772 4735667), opening at an altitude of 1978 m a.s.l. (fig. 1). Small and large vertebrate 
remains were recovered from the surface of the cave (fig. 6). 
 Some remains belonging to Capra pyrenaica pyrenaica were found, but could not be 
dated. However, the accumulation seems to be subactual (Sauqué et al., 2015). Eight avian 
remains were recovered, and these are analyzed here.
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fig. 6: D-2 topography. The rectangles mark the area in which paleontological remains where recovered. 
Topography provided by the CEA.
3. MATERIAL AND METHODS
3.1. Field work
 The recovery of the samples required speleological techniques which varied with 
the accessibility of each site (mostly conditioned by the difficulty of access, altitude and the 
topography of the caves). The fossils from the B-9 site were recovered close to the entrance of 
the cave by applying a 1 square meter grid on the infill (fig. 2c). In the C-15 cave the remains 
were taken from two different points (fig. 5). In the B-8, Los Batanes and D-2 caves, all the 
remains were recovered within a small area (fig. 3, 4, 5). To recover the smallest remains, the 
sediment was processed by the water-screening techniques explained above (Sauqué et al., 
2015). Superimposed 10.5 and 0.5 mm mesh screens were used in order to remove the matrix 
attached to the fossils. The results of the screening are concentrates from which the fossils are 
subsequently obtained in the laboratory work.
3.2. Laboratory work
 The laboratory work was carried out in the Paleontology Section of the Earth Sciences 
Department of the University of Zaragoza. The bird remains were recovered from the 
concentrates by picking them out. A stereo microscope (Olympus trinocular SZ61) with a 
digital camera attached was used. Then the bird-bone remains were separated from those of 
other small vertebrates and systematically analyzed.
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 In analyzing the paleontological record of the identified species, the works of Tyrberg 
(2007) and Clot and Mourer-Chauviré (1986) were used. The general nomenclature used here 
is that of Baumel (1993); for the passerine it is humerus Jánossy (1983a). The identification 
keys are those from Jánossy (1983a), Moreno (1985), Cohen and Serjeantson (1996), Kraft 
(1972), Tomek and  Bocheński (2000, 2009), and Bocheński and Tomek (2009). The reference 
collections were those of the Natural Sciences Museum of the University of Zaragoza, and 
further information was acquire in visits to the University of Ferrara, the Muséum National 
d’Histoire Naturelle of Paris, and the Estación Biológica de Doñana-CSIC of Seville. The 
analyzed material is deposited in the Natural Science Museum of Zaragoza (Canudo, 2018).
3.3. Abbreviations
 Institutional: MPZ-Museo Paleontológico de Zaragoza, Zaragoza, Spain. CEA-Centro 
de Espeleología de Aragón.
 Field work labels and geographical abbreviations: B-9-Brecha del Rincón B-9 (Secús 
Range), BA-Los Batanes C-4 (Tendeñera Range). NISP: Number of identified specimens; 
MNI: minimum number of individuals.
4. TAPHONOMIC REMARKS
 The state of the remains was analyzed in order to ascertain the origin of the accumulation. 
Despite there being five different sites, the general conservation of the remains is very similar. 
There is a high percentage of complete bones, and even the most fragile elements of the 
skeleton (such as the cranium or the synsacrum) are recorded (fig. 7a). Some of the remains 
show scavenging marks (fig. 7b), which are probably not due to the accumulating agent, but 
to a rodent using the carcass (Fernández-Jalvo & Andrews, 2016).
 No digestion marks were found on the remains, ruling out carnivores as the main 
accumulating agents of the sites (Andrews, 1990). The individual rook recovered in the C-15 
cave shows punctures (fig. 7c) that point to the action of a bird of prey as the accumulator 
(Bocheński et al., 2017).
 There is only one site with a number of remains high enough to apply more specific 
taphonomic analysis, the B-8 cave (NISP: 83). The percentage of whole bones was calculated, 
taking into account the scapula, coracoid, humerus, ulna, radius, carpometacarpus, femur, 
tibiotarsus and tarsometatarsus (Bocheński, 2005). Complete elements represent 59% of 
the total, whereas the incomplete bones represent 41% (fig. 7d). The possible influence of 
scavenging and trampling on the remains must be taken into account in considering the 
presence of incomplete bones. The results thus suggest the action of a diurnal bird of prey 
(its uneaten food remains) (Bocheński, 2005). To establish the ratio of Wing to Leg elements 
(Ericson,1987), the ratio between the humerus, ulna and carpometacarpus and the femur, 
tibiotarsus and tarsometatarsus was calculated (fig. 7e). 
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fig. 7: Taphonomical remarks. a) Cranial remains from B-8 cave, belonging to an indeterminate bird; b) 
scavenging marks in a left humerus, the right humerus is not affected. From B-8 cave, belonging to L. muta; 
c) punctures in a cranium and a right humerus fromC-15 cave, both belonging to C. frugilegus; d) proportion 
between complete and incomplete bones in the B-8 Cave; e) proportion between the total number of wing to leg 
elements in the B-8 compared to the bibliography (1-Laroulandie, 2000; 2-Laroulandie, 2002; 3-Bocheński et 
al., 1993; 4-Bocheński & Nekrasov, 2001; 5-Bocheński & Tomek, 1994; 6-Bocheński et al., 1998; 7-Bocheński 
et al.,1999; 8-Bocheński & Tornberg, 2003; 9-Mlikovsky, 1996; 10-Bramwell et al., 1987; 11-Bocheński et al., 
1999), Extracted from Bocheński (2005); f ) Proportion between the total number of core to limb elements in 
the B-8 compared to the bibliography (1-Bocheński et al., 1993; 2-Bocheński & Nekrasov, 2001; 3-Bocheński & 
Tomek, 1994; 4-Bocheński et al., 1998; 5-Bocheński et al., 1997; 6-Bocheński & Tornberg, 2003; 7-Mlikovsky, 
1996; 8-Bocheński et al., 1999; 9-Bramwell et al., 1987), extracted from Bocheński (2005); g) proportion 
between the total number of proximal to distal elements in the B-8 compared to the bibliography (1-Bocheński 
et al., 1998; 2-Bocheński et al.,1997; 3-Laroulandie, 2000; 4-Laroulandie, 2002; 5-Bocheński et al., 1993; 
6-Bocheński & Nekrasov, 2001; 7-Bocheński & Tomek, 1994; 8-Bocheński & Tornberg, 2003; 9-Mlikovsky, 
1996; 10-Bocheński et al., 1999; 11-Bramwell et al., 1987), extracted from Bocheński (2005).
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 The results (59% wing; 41% leg) again suggest the pellets of an owl or the uneaten 
remains of diurnal birds of prey. The ratio between core and limb elements (Bramwell et 
al.,1987) was also calculated (fig. 7f); in this case, the high percentage of limb elements 
(82%) points to an accumulation due to pellets. A further analysis applied to the sample was 
the ratio between proximal and distal elements (Bocheński & Nekrasov, 2001), comparing 
scapula, coracoid, humerus, femur and tibiotarsus with ulna, radius, carpometacarpus and 
tarsometatarsus (fig. 7g). The results indicate the second group of predators described by 
these authors. This group includes owl pellets and uneaten food remains of certain diurnal 
birds of prey. All the taphonomic results points in the same direction, in that the accumulation 
in the B-8 cave seems to have been produced by owl pellets or the uneaten food remains of 
a diurnal bird of prey. The presence of post-depositional phenomena such as scavenging or 
trampling on the remains must also be taken into account. Moreover, the low number of 
remains used in the analysis makes it essential that the results should be taken with caution.
5. RESULTS AND DISCUSSION
 One-hundred and thirty-five remains were recovered and analyzed. These belong to 
twenty-three different taxa (tab. 2, 3 ). Most of them have been identified to genus o species 
level. The Corvidae family is the most abundant group, representing 41% of the total, followed 
by small passerines (35%), the Galliformes (10%), and Columbiformes (5%); other groups 
and undetermined remains represent only 9% of the total.
5.1 Order Galliformes Temmink, 1820
5.1.1 Galliformes indet.
Material: b-8: sternum (B8´15 Av-40/MPZ 2019/64).
5.1.2 Family Phasianidae Horsfield, 1821
5.1.2.1 Genus Lagopus Brisson, 1760
Lagopus muta Montin, 1871. 
Material: b-8: right humerus, proximal end (B8´15 Av-38/MPZ 2019/62); left humerus, 
proximal end (B8´15 Av-39/MPZ 2019/63); left femur (B8´15 Av-60/MPZ 2019/84); right 
femur, distal end (B8´15 Av-62/MPZ 2019/86); right ulna (B8´15 Av-81/MPZ 2019/105); 
left ulna (B8´15 Av-82/MPZ 2019/106).
Remarks: the rock ptarmigan (fig. 7b) breeds in rocky mountainsides. It currently appears in 
the Pyrenees (Svensson et al., 2010). Lagopus muta appears in several Pleistocene sites of the 
French side: Aurensan, Soulabé, Isturitz, Gatzarria, Camayot, Espélugues, Lortet, Gourdan, 
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Gouërris, Harpons, Massat, Mas D’Azil and La Vache (Clot & Mourer-Chauviré, 1986). On 
the Spanish side of the range, it appears only in the Atlantic region: the rock ptarmigan has 
been found in the Magdalenian levels of Urtiaga (Elorza, 1990) and Erralla (Eastham, 1985), in 
all the levels of Aitzbitarte (Elorza, 1990); and in the Solutrean of Berroberria (Villalta, 1964). 
Nonetheless, the appearance of this taxon at an altitude of 2130 m a.s.l. represents its highest 
paleontological record. As the current height range of the rock ptarmigan varies between 2000 
and 5000 m a.s.l. (BirdLife International, 2015), the lack of a fossil record of this species at 
such heights could be due to the lack of studies on high-mountain paleontological sites.
5.1.2.2 Genus Coturnix Bonnaterre, 1791
Coturnix coturnix Linnaeus, 1758. 
Material: b-8: right carpometacarpus (B8´15 Av-26/MPZ 2019//MPZ 2019/50); right 
humerus, distal end (B8´15 Av-58/MPZ 2019/82); left femur, distal end (B8´15 Av-61/MPZ 
2019/85); right ulna (B8´15 Av-80/MPZ 2019/104).
Remarks: The common quail breeds in mountainous areas and open country, and is currently 
found in the Pyrenees (Svensson et al., 2010). It appears in the French sites of Abri de Olha, 
Aurensan, Soulabé, Crouzade, Gatzarria, Espèche, Rhodes, Eglises and Arago (Clot & Mourer-







Galliformes indet. 1 1
Lagopus muta 6(1) 6
Coturnix coturnix 4(1) 4
Bonasa bonasia 3(1) 3
Rallus aquaticus 1 1
Columba oenas 1(1) 3
Columba palumbus 3(1) 1
Columba  sp. 2(2) 2
Ficedula hypoleuca 2(1) 2
Ficedula sp. 1(1) 1
Lanius  sp. 1(1) 1
Coccothraustes coccothraustes 1(1) 1
Phoenicurus ochruros 5(1) 4
Oenanthe oenanthe 4(1) 5
cf. Perisoreus infaustus 2(1) 2
Corvus frugilegus 14(2) 14
Corvus monedula 1 1
Pyrrhocorax  sp. 4 1 5
Pyrrhocorax pyrrhocorax 3(2) 3
Pyrrhocorax graculus 16(3) 2(1) 8(2) 26
Corvidae indet. 1 3 1 5
Passeriformes indet. 6 22 4 33
Aves indet. 8 3 1 11
Total 16 83 12 16 8 135
tab. 2: Bird remains recovered in the new sites. The numbers represent the NISP, the number between brackets 
represent the MNI.
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(Eastham, 1985) and in L’Arbreda (Garcia i Petit, 2002). According to BirdLife International 
(2012a), the current upper elevation limit of the common quail is 1000 m a.s.l. This record 
represents the highest record of the species, 1000 m higher than its current range. Although 
the range of the species could have changed over the last few thousand years, the habitat 
range of the accumulator for the B8 cave (see paragraph 4: taphonomic remarks) should also 
be taken into account: an owl can move 5 km away from its nest (Martínez & Zuberogoitia, 
2004) which is enough to reach the height of the common quail habitat.
5.1.2.3 Genus Bonasa Stephens, 1819
Bonasa bonasia Linnaeus, 1758. 
Material: b-8: left humerus, distal end (B8´15 Av-54/MPZ 2019/78); left tibiotarsus (B8´15 
Av-66/MPZ 2019/90); right ulna (B8´15 Av-83/MPZ 2019/107).
Remarks: the hazel grouse (fig. 8a) is a sedentary bird, which breeds in dense, humid conifer 
woods (Svensson et al., 2010). The presence of Bonasa bonasia in the Pyrenees is limited to 
sporadic observations (Elósegui, 1985; Catusse et al., 1992), and it does not appear in pyrenean 
paleontological sites either. A primitive form of the hazel grouse, Tetrastes praebonasia, has 
been recorded in the Middle and Lower Pleistocene of Montoussé (Clot et al., 1976). Our 
specimens from the B-8 cave represent the first record of this species in the Pyrenees, and also 
the highest, as the current height range of the hazel grouse is between 1600 and 1800 m a.s.l. 
As in the case of the common quail, the movement range of the accumulator agent must be 
taken into account, and it cannot definitively be asserted that the habitat range of the hazel 
grouse has changed during the last six thousand years. Further, the difference in the current 
height range and the presence of this taxon at 2130 m a.s.l. could be due to the use of the 
Pyrenees as a refugium during warm periods (López-García et al., 2010a). Bonasa bonasia is 
currently limited to mountain systems and forests in northern Europe (Bergman & Klaus, 
1994).
5.2 Order Gruiformes Bonaparte, 1854
5.2.1 Family Rallidae Vigors, 1825
5.2.1.1 Genus Rallus Linnaeus, 1758
Rallus aquaticus Linnaeus, 1758. 
Material: c-15: synsacrum (C15´15 Av-01/MPZ 2019/136).
Remarks: the water rail (fig. 8b) breeds in marshes and shallow lakes (Svensson et al., 2010). 
Its upper elevation limit reaches 2000 m a.s.l. (BirdLife International, 2014a), which is higher 
than the altitude of the cave where it was found. Rallus aquaticus appears in the French sites 
of Aurensan Supérieur, Espèche and Belvis (Clot & Mourer-Chauviré, 1986). There was no 
record in the Spanish Pyrenees prior to the present work.
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5.3 Order Columbiformes Latham, 1790
5.3.1 Family Columbidae Illiger, 1811
5.3.1.1 Genus Columba Linnaeus, 1758
Columba sp. 
Material: b-8: left carpometacarpus (B8´15 Av-46/MPZ 2019/70); left carpometacarpus 
(B8´15 Av-47/MPZ 2019/71).
Columba oenas Linnaeus, 1758. 
Material: b-8: right ulna (B8´15 Av-02/MPZ 2019/26).
Remarks: the stock dove is found in the Pyrenees; it can nest in rocky cliffs and also in forests 
(Svensson et al., 2010). It is a very common bird in the Pleistocene sites of Europe, including 
those of the Pyrenees (Tyrberg, 2007). In the French Pyrenees Columba oenas appears in 
Soulabé, Isturitz, Espèche, Mas d’Azil, Espélugues, Labastide and Chiens (Clot & Mourer-
Chauviré, 1986). As regards the south side of the Pyrenees, Columba oenas appears in Ermittia 
and Urtiaga (Elorza, 1990), and in L’Arbreda (Garcia i Petit, 1995). The current upper limit 
of the stock dove is 1000 m a.s.l. (BirdLife International, 2012b), which is a thousand meters 
below the altitude of the opening to the cave. The presence of the stock dove can be explained 
by the range of movement of the birds of prey, as in the case of other taxa, so it does not 
necessarily imply a change in the habitat of the bird over the course of the last six thousand 
years.
Columba palumbus Linnaeus, 1758. 
Material: b-8: left ulna (B8´15 Av-28/MPZ 2019/52); right humerus, proximal end (B8´15 
Av-04/MPZ 2019/28); left humerus, proximal end (B8´15 Av-17/MPZ 2019/41).
Remarks: the commonwood pigeon (fig. 8c) breeds in forests all over Europe (Svensson et 
al., 2010). Columba palumbus is somewhat less abundant in the Pleistocene sites of Europe 
than C. livia and C. oenas; nevertheless, it is also a frequently found taxon (Tyrberg, 2007). 
It appears in the French sites of Aurensan, Espèche, Trois-Frères, Eglises and Arago (Clot & 
Mourer-Chauviré, 1986). It also appears in Urtiaga (Elorza, 1990) and L’Arbreda (Garcia i 
Petit, 1995). The current height range of the common wood pigeon reaches an altitude of 
1600 m a.s.l. (BirdLife International, 2012c), which is slightly lower than the height of the 
opening to this cave.
5.4  Order Passeriformes Linnaeus, 1758
5.4.1  Passeriformes indet.
 Thirty-three remains have been assigned to Passeriformes indet. The anatomical 
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similarities among the group members and the frail nature of their bones sometimes make it 
difficult to assign them to a more specific group.
5.4.2 Family Muscicapidae Vigors, 1825
5.4.2.1 Genus Ficedula Brisson, 1760
Ficedula sp.
Material: b-8: left humerus, proximal end (B8´15 Av-57/MPZ 2019/81).
Ficedula hypoleuca Pallas, 1764. 
Material: b-8: right humerus (B8´15 Av-31/MPZ 2019/55); left humerus (B8´15 Av-32/
MPZ 2019/56).
Remarks: the European pied flycatcher (fig. 8d) breeds in a variety of habitats such as mixed 
or deciduous forests, but also in taiga areas. Even though there is no record of this taxon in 
the Pleistocene sites of the Pyrenees (it appears in areas such as Poland, in Komarowa cave; 
Bocheński et al., 2012), the pied flycatcher currently appears all over Europe, including the 
Pyrenees (Svensson et al., 2010). It can nest at altitudes of up to 1900 m a.s.l. (Sanz, 1995), 
fig. 8: Remains from the new Pyrenean sites. a) Bonasa bonasia left humerus, from B-8 cave; b) Rallus aquaticus 
synsacrum, from C-15 cave; c) Columba palumbus right humerus, from B-8 cave; d) Ficedula hypoleuca right hu-
merus, from B-8 cave; e) Phoenicurus ochruros left humerus, from B-9 cave; f ) Oenanthe oenanthe right humerus, 
from B-9 cave; g) Lanius sp. right humerus, from B-8 cave; h) Coccothraustes coccothraustes mandible, from B-8 
cave; i) cf. Perisoreus infaustus left mandible, from B-8 cave; j) Pyrrhocorax graculus right humerus, from B-8 cave.
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so its presence in the B-8 cave does not imply any habitat change for this species (and as with 
other taxa the displacement produced by the accumulating agent should also be taken into 
account). Its absence in the paleontological record of the Pyrenees could be due either to the 
lack of works on the range or to the difficult nature of passerine studies.
5.4.2.2 Genus Phoenicurus Forster, 1817
Phoenicurus ochruros Gmelin, 1774. 
Material: b-9: sternum (B9´14 Av-01/MPZ 2019/119); left humerus (B9´14 Av-02/MPZ 
2019/120) left tibiotarsus (B9´14 Av-03/MPZ 2019/121); left ulna, distal end (B9´14 Av-04/
MPZ 2019/122); mandible (B9´14 Av-05/MPZ 2019/123).
Remarks: the black redstart (fig. 8e) breeds in high-mountain rocky slides throughout Europe 
(Svensson et al., 2010). Phoenicurus ochruros has not been recorded in the Pleistocene sites of 
the Pyrenees until now. As in the case of the pied flycatcher this could be due to the lack of 
works on the subject and to the fragile nature of passerines, because it can currently appear 
at the height of the B-9 cave and greater altitudes, its altitudinal range reaching 3700 m a.s.l. 
(BirdLife International, 2014b).
5.4.2.3 Genus Oenanthe Vieillot, 1816
Oenanthe oenanthe Linnaeus, 1758. 
Material: b-9: right coracoid (B9´15 Av-06/MPZ 2019/113); right carpometacarpus (B9´15 
Av-07/MPZ 2019/114); right humerus (B9´15 Av-08/MPZ 2019/115); right tarsometatarsus, 
distal end (B9´15 Av-09/MPZ 2019/116).
Remarks: the wheatear (fig. 8f) breeds in open rocky areas, and appears throughout Europe 
(Svensson et al., 2010). O. oenanthe is recorded in the French sites of Aurensan, Embulla and 
Espèche (Clot & Mourer-Chauviré, 1986), and in the Spanish site of Erralla (Eastham, 1985). 
Its altitudinal range of dispersion varies from 300 to 3000 m a.s.l. (Pleguezuelos, 1992), so its 
presence in the B-9 cave is in accordance with the current habitat preferences of the species.
5.4.3 Family Laniidae Rafinesque, 1815
5.4.3.1 Genus Lanius Linnaeus, 1758. 
Lanius sp.
Material: b-8: right humerus (B8´15 Av-56/MPZ 2019/80).
Remarks: shrikes (fig. 8g) appear throughout Eurasia (Svensson et al., 2010). They are also 
present in the paleontological record of the Pyrenees, namely at Mas d’Azil (Clot & Mourer-
Chauviré, 1986) and Erralla Cave (Eastham, 1985).
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5.4.4 Family Fringillidae Vigors, 1825
5.4.4.1 Genus Coccothraustes Brisson, 1760
Coccothraustes coccothraustes Linnaeus, 1758.
Material: b-8: mandible (B8´15 Av-10/MPZ 2019//MPZ 2019/34).
Remarks: the hawfinch (fig. 8h) breeds in mixed forests with deciduous trees and dense 
underwood. It appears throughout Europe but is not easily seen below 1000 m a.s.l. (Svensson 
et al., 2010). It is present in the sites of Gatzarria, Junqua, Espèche and Belvis (Clot & Mourer-
Chauviré, 1986). The present record is the first palaeontological record of the hawfinch in the 
Spanish Pyrenees.
5.4.5 Family Corvidae Vigors, 1825
5.4.5.1 Corvidae indet. 
Material: b-9: left tibiotarsus, distal end (B9´15 Av-01/MPZ 2019/108). b-8: right humerus, 
distal end (B8´15 Av- 08/MPZ 2019/32); left tibiotarsus (B8´15 Av-67/MPZ 2019/91); left 
coracoid (B8´15 Av-70/MPZ 2019/94). ba: left tarsometatarsus, proximal end (BA´15 Av-
08/MPZ 2019/131).
5.4.5.2 Genus Perisoreus Bonaparte, 1831
cf. Perisoreus infaustus Linnaeus, 1758. 
Material: b-8: bill (B8´15 Av-29/MPZ 2019/53); left mandible (B8´15 Av-52/MPZ 2019/76).
Remarks: the Siberian jay (fig. 8i) only occurs in the northern part of Europe, where it breeds 
in conifer forests (Svensson et al., 2010). It has not been recorded in the Pyrenees until now. 
The closest previous record was from the Late-Middle Pleistocene of Coudoulous in France 
(Jaubert et al., 2005). The present record could be the first record of the Siberian jay in the 
south of Europe.
5.4.5.3 Genus Corvus Linnaeus, 1758
Corvus frugilegus Linnaeus, 1758. 
Material: c-15: cranium (C15´15 Av-02/MPZ 2019/137); mandible (C15´15 Av-03/MPZ 
2019/138); synsacrum (C15´15 Av-04/MPZ 2019/139); right humerus, proximal end absent 
(C15´15 Av- 05/MPZ 2019/140); left humerus, proximal end absent (C15´15 Av-06/MPZ 
2019/141); right ulna (C15´15 Av-07/MPZ 2019/142); left ulna (C15´15 Av-08/MPZ 
2019/143); right radius (C15´15 Av- 09/MPZ 2019/144); left radius (C15´15 Av-10/MPZ 
2019/145); left carpometacarpus (C15´15 Av- 11/MPZ 2019/146); right femur (C15´15 
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Av-12/MPZ 2019/147); left tibiotarsus (C15´15 Av-13/MPZ 2019/148); left tibiotarsus, 
proximal end (C15´15 Av-14/MPZ 2019/149); left tibiotarsus, distal end (C15´15 Av-15/
MPZ 2019/150).
Remarks: the rook (fig. 7c) is very common in Middle and Upper Pleistocene sites (Tyrberg, 
2007). It breeds in grasslands, nesting in high trees and forming colonies (Svensson et al., 
2010). It generally keeps away from bush areas and wetlands (Purroy & Purroy, 2016). It 
appears in the sites of Rideaux and Embulla (Clot & Mourer-Chauviré, 1986). It usually 
occurs at heights near to 1000 m a.s.l. (Purroy & Purroy, 2016). Its presence at the height of 
the C-15 cave could be due to a change in its habitat, or also to the action of the accumulator.
Corvus monedula Linnaeus, 1758. 
Material: ba: left humerus (BA´15 Av-01/MPZ 2019/124).
Remarks: the western jackdaw breeds in deciduous forests and caves, and is spread throughout 
the south of Europe (Svensson et al., 2010). It appears in Soulabé, Bufios, Isturitz, Uthürri and 
Ech (Clot & Mourer-Chauviré, 1986). As regards the Spanish side of the Pyrenees it appears 
in Urtiaga (Elorza, 1990), Aitzbitarte (Elorza, 1990), Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002) and 
L’Arbreda (Garcia i Petit, 2002). In Davant Pau there is a record of Pyrrhocorax sp./Corvus 
monedula (Garcia i Petit, 1995).
5.4.5.4 Genus Pyrrhocorax Tunstall, 1771
Pyrrhocorax sp. 
Material: b-8: sternum (B8´15 Av-07/MPZ 2019/31); left coracoid, proximal end (B8´15 
Av-21/MPZ 2019/45); left scapula (B8´15 Av-23/MPZ 2019/47); left scapula (B8´15 Av-24/
MPZ 2019/48). ba: left ulna (BA´15 Av-07/MPZ 2019/130).
Pyrrhocorax pyrrhocorax Linnaeus, 1758.
Material: b-8: phalanx I digitorum majoris alae (B8´15 Av-71/MPZ 2019/95); right 
tarsometatarsus (B8´15 Av-74/MPZ 2019/98); right tarsometatarsus, broken epiphysis 
(B8´15 Av-75/MPZ 2019/99).
Remarks: the red-billed chough is one of the most abundant taxa in the Pleistocene sites of 
Europe, possibly only equaled by the yellow-billed chough (Tyrberg, 2007), they are present in 
most of the sites, irrespective of altitude. Nevertheless, they currently breed in high-mountain 
areas, at altitudes of between 1200 and 3000 m a.s.l. near the Mediterranean area (Svensson 
et al., 2010), and sometimes at low altitudes on the north coast of Europe (French Brittany, 
Great Britain, Ireland and the Isle of Man) (Gray et al., 2004). Among the French Upper 
Pleistocene Pyrenean sites, the red-billed chough appears in: Abri de Olha, Isturitz, Gatzarria, 
Harpons, Portel, Espélugues, Aurensan, Espèche, Gourdan, Massat, La Vache, Sources de 
la Nive, Trou chochards, Coume des Arrats, Monjouste, les Morts and Crouzade (Clot & 
Mourer-Chauviré, 1986). Among the south Pyrenean sites it appears in: Ermittia (Elorza, 
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1990), Urtiaga (Elorza, 1990), Aitzbitarte (Elorza, 1990), Abauntz (Altuna et al., 2002), 
Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002), Cau de Olopte (Sánchez-Marco, 2002) and L’Arbreda 
(Garcia i Petit, 2002). The presence of Pyrrhocorax pyrrhocorax in the B-8 cave is in conformity 
with the current distribution of the taxon.
Pyrrhocorax graculus Linnaeus, 1766. 
Material: b-8: right mandible (B8´15 Av-50/MPZ 2019/74); left mandible (B8´15 Av-51/
MPZ 2019/75); right coracoid (B8´15 Av-05/MPZ 2019/29); right humerus (B8´15 Av-53/
MPZ 2019/77); left humerus (B8´15 Av-01/MPZ 2019/25); left humerus (B8´15 Av-16/
MPZ 2019/40); right ulna (B8´15 Av-78/MPZ 2019/102); right ulna, proximal end (B8´15 
Av-06/MPZ 2019/30); right ulna, broken epiphysis (B8´15 Av-79/MPZ 2019/103); left 
ulna (B8´15 Av-76/MPZ 2019/100); left ulna (B8´15 Av-77/MPZ 2019/101); left radius 
(B8´15 Av-18/MPZ 2019/42); right carpometacarpus, broken epiphysis (B8´15 Av-49/MPZ 
2019/73); left carpometacarpus (B8´15 Av-48/MPZ 2019/72); left tarsometatarsus (B8´15 
Av-13/MPZ 2019/37); left tibiotarsus, proximal end broken (B8´15 Av-9/MPZ 2019/33). 
ba: right ulna (BA´14 Av- 03/MPZ 2019/134); right tarsometatarsus (BA´14 Av-02/MPZ 
2019/133). d-2: left coracoid (D2´15 Av-08/MPZ 2019/159); right scapula (D2´15 Av-
06/MPZ 2019/157); left scapula (D2´15 Av- 05/MPZ 2019/156); furcula (D2´15 Av-07/
MPZ 2019/158); right humerus (D2´15 Av-01/MPZ 2019/152); left humerus, proximal 
end (D2´15 Av-04/MPZ 2019/155); right ulna (D2´15 Av-02/MPZ 2019/153); right radius 
(D2´15 Av-03/MPZ 2019/154).
Remarks: the yellow-billed chough (fig. 8j) is, along with the red-billed chough, the most 
abundant taxon in the Pleistocene sites of Europe, appearing in most of the sites at any height 
(Tyrberg, 2007). As with P. pyrrhocorax, the distribution of P. graculus is now also limited 
the by the altitude of the habitat, which is even higher than for the red-billed chough: it 
currently breeds only between 1500 and 3900 m a.s.l. (Svensson et al., 2010). Pyrrhocorax 
graculus appears in several French Pyrenean sites: Abri de Olha, Noëlle, Aurensan, Malarnaud, 
Soulabé, Crouzade, Bufios, Isturtiz, Gatzarria, Gargas, Harpons, Rideaux, Tarté, Camayot, 
Cauna de Belvis, Embulla, Duruthy, Espèche, Lortet, Tibiran, Peyregnes, Gourdan, Gouërris, 
Trois Frères, Mas d’Azil, La Vache, Eglises, Grotte Noire, Cousté, Tournarie, Bouhadère, 
Coume des Arrats and Escurens (Clot & Mourer Chauviré, 1986). Among the Spanish sites 
it appears in Berroberria (Villalta, 1964), Urtiaga (Elorza, 1990), Aitzbitarte (Elorza, 1990), 
Erralla (Eastham, 1985), Abauntz (Altuna et al., 2002), Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002), 
Cau d’Olopte (Sánchez-Marco, 2002), and L’Arbreda (Garcia i Petit, 2002). At 2013  m a.s.l., 
the record of P. graculus is the highest paleontological record of the species in the Pyrenees, but 
it lies within the current distribution of the bird.
6. CONCLUSIONS
 Five new paleontological sites with 135 bird remains from the Upper Pleistocene and 
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Holocene have been described: Los Batanes C-4 (Tendeñera Range), La Brecha del Rincón 
B-9 cave, the B-8 cave (Secús Range), C-15 and D-2 (Lecherines System). This increases our 
knowledge of the little-studied avian faunas of the ancient Spanish, and specifically Aragonese 
Pyrenees. The sites belong to high mountain areas and are among the highest sites in Europe; 
the information on the avian faunas of the B-9 and B-8 caves (located at 2160 and 2130 m 
a.s.l., respectively) relates to the highest-lying paleontological bird assemblages described in 
the Pyrenees.
 Bird remains are scarce in all the sites except B-8, which has 83 remains. At least 
twenty-three taxa are recorded on the sites: Galliformes indet., Lagopus muta, Coturnix 
coturnix, Bonasa bonasia, Rallus aquaticus, Columba oenas, Columba palumbus, Columba sp., 
Passeriformes indet., Ficedula hypoleuca, Ficedula sp., Lanius sp., Coccothraustes coccothraustes, 
Phoenicurus ochruros, Oenanthe oenanthe, Corvidae indet., cf. Perisoreus infaustus, Corvus 
frugilegus, Corvus monedula, Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus 
and Aves indet. The Corvidae family is the best represented in the assemblages, followed by 
the small Passeriformes, Galliformes, and Columbiformes. For some of the identified taxa, 
our data represent the highest paleontological record in the Pyrenees, lying even higher than 
the current distribution (Coturnix coturnix, Bonasa bonasia, Columba palumbus and Corvus 
frugilegus). In the case of Bonasa bonasia its presence in the B-8 cave could be due to the role 
of the Pyrenees as a refugium in warmer periods. In the case of the taxa that currently inhabit 
the area; the range of movement of the accumulator could be the reason for the presence of the 
taxa in these high sites. The record of cf. Perisoreus infaustus could be the southernmost record 
of the taxon in Europe.
 The remains are generally well conserved; some of them show scavenging marks. As 
far as the origin of the accumulation is concerned, the scarcity of the remains means that little 
information is provided. B-9, Los Batanes, C-15 and D-2 seem to have been produced by 
birds of prey. Only the B-8 cave was analyzed in depth, the results suggesting that the remains 
may have had their origin in an accumulation of owl pellets or uneaten food remains produced 
by diurnal birds of prey. However, the number of remains is too low to interpret the results 
definitively.
 The analysis of these new sites has revealed a huge amount of new information that 
adds to the work already carried out in the French high-mountain sites of the Pyrenees. The 
results are an incitement to continue with the analysis of furthermore sites in the Aragonese 
Pyrenees.
tab. 3: Avian fossil remains from the Pyrenees sites. MPZ- Natural Science Museum of the University of Zaragoza.
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Site Taxa Site Taxa
MPZ Field number MPZ Field number
MPZ 2019/25 B8´15 Av-01 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/93 B8´15 Av-69 B8 Cave Aves 
MPZ 2019/26 B8´15 Av-02 B8 Cave Columba livia/oenas MPZ 2019/94 B8´15 Av-70 B8 Cave Corvidae indet.
MPZ 2019/27 B8´15 Av-03 B8 Cave Aves MPZ 2019/95 B8´15 Av-71 B8 Cave Pyrrhocorax pyrrhocorax
MPZ 2019/28 B8´15 Av-04 B8 Cave Columba  palumbus MPZ 2019/96 B8´15 Av-72 B8 Cave Passeriformes indet.
MPZ 2019/29 B8´15 Av-05 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/97 B8´15 Av-73 B8 Cave Passeriformes indet.
MPZ 2019/30 B8´15 Av-06 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/98 B8´15 Av-74 B8 Cave Pyrrhocorax pyrrhocorax
MPZ 2019/31 B8´15 Av-07 B8 Cave P. pyrrhocorax/graculus MPZ 2019/99 B8´15 Av-75 B8 Cave Pyrrhocorax pyrrhocorax
MPZ 2019/32 B8´15 Av-08 B8 Cave Corvidae indet. MPZ 2019/100 B8´15 Av-76 B8 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/33 B8´15 Av-09 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/101 B8´15 Av-77 B8 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/34 B8´15 Av-10 B8 Cave Coccothraustes coccothraustes MPZ 2019/102 B8´15 Av-78 B8 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/35 B8´15 Av-11 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/103 B8´15 Av-79 B8 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/36 B8´15 Av-12 B8 Cave Aves MPZ 2019/104 B8´15 Av-80 B8 Cave Coturnix coturnix
MPZ 2019/37 B8´15 Av-13 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/105 B8´15 Av-81 B8 Cave Lagopus muta
MPZ 2019/38 B8´15 Av-14 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/106 B8´15 Av-82 B8 Cave Lagopus muta
MPZ 2019/39 B8´15 Av-15 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/107 B8´15 Av-83 B8 Cave Bonasa bonasia
MPZ 2019/40 B8´15 Av-16 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/108 B9´15 Av-01 Brecha del Rincón-B9 Corvidae indet. 
MPZ 2019/41 B8´15 Av-17 B8 Cave Columba palumbus MPZ 2019/109 B9´15 Av-02 Brecha del Rincón-B9 Passeriformes indet.
MPZ 2019/42 B8´15 Av-18 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/110 B9´15 Av-03 Brecha del Rincón-B9 Passeriformes indet.
MPZ 2019/43 B8´15 Av-19 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/111 B9´15 Av-04 Brecha del Rincón-B9 Passeriformes indet.
MPZ 2019/44 B8´15 Av-20 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/112 B9´15 Av-05 Brecha del Rincón-B9 Passeriformes indet.
MPZ 2019/45 B8´15 Av-21 B8 Cave P. pyrrhocorax/graculus MPZ 2019/113 B9´15 Av-06 Brecha del Rincón-B9 Oenanthe oenanthe
MPZ 2019/46 B8´15 Av-22 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/114 B9´15 Av-07 Brecha del Rincón-B9 Oenanthe oenanthe
MPZ 2019/47 B8´15 Av-23 B8 Cave P. pyrrhocorax/graculus MPZ 2019/115 B9´15 Av-08 Brecha del Rincón-B9 Oenanthe oenanthe
MPZ 2019/48 B8´15 Av-24 B8 Cave P. pyrrhocorax/graculus MPZ 2019/116 B9´15 Av-09 Brecha del Rincón-B9 Oenanthe oenanthe
MPZ 2019/49 B8´15 Av-25 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/117 B9´15 Av-10 Brecha del Rincón-B9 Passeriformes indet.
MPZ 2019/50 B8´15 Av-26 B8 Cave Coturnix coturnix MPZ 2019/118 B9´15 Av-11 Brecha del Rincón-B9 Passeriformes indet.
MPZ 2019/51 B8´15 Av-27 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/119 B9´14 Av-01 Brecha del Rincón-B9 Phoenicurus ochruros
MPZ 2019/52 B8´15 Av-28 B8 Cave Columba palumbus MPZ 2019/120 B9´14 Av-02 Brecha del Rincón-B9 Phoenicurus ochruros
MPZ 2019/53 B8´15 Av-29 B8 Cave Perisoreus infaustus MPZ 2019/121 B9´14 Av-03 Brecha del Rincón-B9 Phoenicurus ochruros
MPZ 2019/54 B8´15 Av-30 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/122 B9´14 Av-04 Brecha del Rincón-B9 Phoenicurus ochruros
MPZ 2019/55 B8´15 Av-31 B8 Cave Ficedula hypoleuca MPZ 2019/123 B9´14 Av-05 Brecha del Rincón-B9 Phoenicurus ochruros
MPZ 2019/56 B8´15 Av-32 B8 Cave Ficedula hypoleuca MPZ 2019/124 BA´15 Av-1 Los Batanes Corvus monedula
MPZ 2019/57 B8´15 Av-33 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/125 BA´15 Av-2 Los Batanes Passeriformes indet.
MPZ 2019/58 B8´15 Av-34 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/126 BA´15 Av-3 Los Batanes Passeriformes indet.
MPZ 2019/59 B8´15 Av-35 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/127 BA´15 Av-4 Los Batanes Passeriformes indet.
MPZ 2019/60 B8´15 Av-36 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/128 BA´15 Av-5 Los Batanes Aves 
MPZ 2019/61 B8´15 Av-37 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/129 BA´15 Av-6 Los Batanes Aves 
MPZ 2019/62 B8´15 Av-38 B8 Cave Lagopus muta MPZ 2019/130 BA´15 Av-7 Los Batanes Pyrrhocorax pyrrhocorax/graculus
MPZ 2019/63 B8´15 Av-39 B8 Cave Lagopus muta MPZ 2019/131 BA´15 Av-8 Los Batanes Corvidae indet. 
MPZ 2019/64 B8´15 Av-40 B8 Cave Galliformes indet. MPZ 2019/132 BA´14 Av-1 Los Batanes Aves 
MPZ 2019/65 B8´15 Av-41 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/133 BA´14 Av-2 Los Batanes Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/66 B8´15 Av-42 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/134 BA´14 Av-3 Los Batanes Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/67 B8´15 Av-43 B8 Cave Aves MPZ 2019/135 BA´14 Av-4 Los Batanes Passeriformes indet.
MPZ 2019/68 B8´15 Av-44 B8 Cave Aves MPZ 2019/136 C15´15 Av-01 C15 Cave Rallus aquaticus
MPZ 2019/69 B8´15 Av-45 B8 Cave Aves MPZ 2019/137 C15´15 Av-02 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/70 B8´15 Av-46 B8 Cave Columba sp. MPZ 2019/138 C15´15 Av-03 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/71 B8´15 Av-47 B8 Cave Columba  sp. MPZ 2019/139 C15´15 Av-04 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/72 B8´15 Av-48 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/140 C15´15 Av-05 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/73 B8´15 Av-49 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/141 C15´15 Av-06 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/74 B8´15 Av-50 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/142 C15´15 Av-07 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/75 B8´15 Av-51 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/143 C15´15 Av-08 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/76 B8´15 Av-52 B8 Cave Perisoreus infaustus MPZ 2019/144 C15´15 Av-09 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/77 B8´15 Av-53 B8 Cave Pyrrhocorax graculus MPZ 2019/145 C15´15 Av-10 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/78 B8´15 Av-54 B8 Cave Bonasa bonasia MPZ 2019/146 C15´15 Av-11 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/79 B8´15 Av-55 B8 Cave Aves MPZ 2019/147 C15´15 Av-12 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/80 B8´15 Av-56 B8 Cave Lanius  sp. MPZ 2019/148 C15´15 Av-13 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/81 B8´15 Av-57 B8 Cave Ficedula  sp. MPZ 2019/149 C15´15 Av-14 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/82 B8´15 Av-58 B8 Cave Coturnix coturnix MPZ 2019/150 C15´15 Av-15 C15 Cave Corvus frugilegus
MPZ 2019/83 B8´15 Av-59 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/151 C15´15 Av-16 C15 Cave Aves 
MPZ 2019/84 B8´15 Av-60 B8 Cave Lagopus muta MPZ 2019/152 D2´15 Av-01 D2 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/85 B8´15 Av-61 B8 Cave Coturnix coturnix MPZ 2019/153 D2´15 Av-02 D2 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/86 B8´15 Av-62 B8 Cave Lagopus muta MPZ 2019/154 D2´15 Av-03 D2 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/87 B8´15 Av-63 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/155 D2´15 Av-04 D2 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/88 B8´15 Av-64 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/156 D2´15 Av-05 D2 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/89 B8´15 Av-65 B8 Cave Passeriformes indet. MPZ 2019/157 D2´15 Av-06 D2 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/90 B8´15 Av-66 B8 Cave Bonasa bonasia MPZ 2019/158 D2´15 Av-07 D2 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/91 B8´15 Av-67 B8 Cave Corvidae indet. MPZ 2019/159 D2´15 Av-08 D2 Cave Pyrrhocorax graculus
MPZ 2019/92 B8´15 Av-68 B8 Cave Aves 
Sample Sample
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CAPÍTULO 9.  Avian remains from new Upper Pleistocene and Holocene sites in the Spanish Pyrenees.
Discusión
10
 En el Capítulo 10 se discuten las principales aportaciones de esta tesis doctoral. Las 
asociaciones fósiles analizadas en los 13 yacimientos incluidos contribuyen a completar el 
conocimientos sobre la clase aves en el Cuaternario del norte de la península ibérica. Se sitúa 
el registro mas antiguo de varios taxones en la península ibérica en el Pleistoceno Inferior de la 
Sima del Elefante. Se realiza el primer análisis sistemático sobre cáscaras de huevos de ave, en 
el Pleistoceno Inferior de la Gran Dolina.  Se registran en el Pleistoceno Superior y Holoceno 
especies actualmente ausente del norte de la península y se analizan los yacimientos a mayor altura 
sobre el nivel del mar de la península en los Pirineos, donde se registran especies por encima de su 
rango de alturas actual. El uso de las aves como indicadoras paleoclimáticas y paleoambientales se 
repasa. Distintas metodologías típicamente aplicadas a pequeños vertberados han sido utilizadas 
en la tesis. El uso novedoso del análisis de correspondencia a las asociaciones de aves ha permitido 
obervar movimientos del límite entre las regiones Eurosiberiana y Mediterránea durante el 
Pleistoceno Superior. 
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 Los trabajos sobre aves en el Cuaternario de la península ibérica son abundantes (Fig. 
4, 5, 6 del Capítulo 1) aunque algunos de ellos se limitan a listas faunísticas. En esta tesis se 
presentan los datos de los restos fósiles de aves de 13 yacimientos (fig. 1a, b; tab. 1). Las aves 
de once de estos yacimientos no habían sido analizadas previamente. En el caso de la Sima 
del Elefante (Atapuerca) la avifauna había sido estudiada (Rosas et al., 2001) aunque en esta 
tesis se presenta material inédito. En el caso de la Gran Dolina (Atapuerca) los restos de aves 
habían sido estudiados (Sánchez-Marco, 2005), pero sin haber afrontado el estudio sobre las 
cáscaras de huevos de aves. Estas están fragmentadas y sólo han podido ser recuperadas gracias 
al lavado-tamizado y triado de los sedimentos recogidos en la excavación, proceso necesatio 
para recuperar la microfauna (Cuenca-Bescós, 2018).
fig. 1: Distribución estraigráfica y geográfica de los yacimientos incluídos en esta tesis. a) Distribución temporal 
de los yacimientos en el contexto del Cuaternario; b) localización en el norte de la península ibérica de los 
yacimientos. En gris los macizos carbonatados.
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tab. 2: Origen de la acumulación de los restos de aves en los diferentes yacimientos incluidos en esta tesis. 
1. ORIGEN DE LAS ACUMULACIONES DE AVES
 Con el objetivo de inferir el origen de la acumulación de los restos de ave en los 
13 yacimientos analizados se han aplicado metodologías desarrolladas por otros autores 
(Bocheński, 2005 y referencias incluidas). Los resultados obtenidos son dispares, apuntando a 
distintos orígenes de las acumulaciones (tab. 2). En la mayoría de los yacimientos analizados 
el número de restos es demasiado bajo como para realizar análisis profundos, y los resultados 
obtenidos deben tomarse como una aproximación. En el caso de varias de estas asociaciones 
los resultados apuntan a que el origen de la acumulación es la acción de aves rapaces nocturnas 
y diurnas acumulando los restos, por ejemplo Aguilón P-7 (Núñez-Lahuerta et al., 2016b) 
o la cueva B-8 (Núñez-Lahuerta et al., 2018b).  En otros casos, el estado de conservación, 
la ausencia de marcas en los restos y la presencia de elementos del esqueleto muy delicados, 
como fragmentos de cráneo, apuntan a la acumulación de individuos que ocupaban la cueva 
y murieron en ella o cerca (Abittaga, Atxuri). En los niveles musterienses de la cueva de Axlor 
la acumulación de restos de águila real (Aquila chrysaetos) y cuervo (Corva corax) tiene origen 
antrópico, evidenciado por la presencia de marcas de corte en restos de estas aves (Gómez-
Olivencia et al., 2018b). 
tab. 1: Dataciones de los diferentes yacimientos incluidos en esta tesis. 
YACIMIENTO ORIGEN DE LA ACUMULACIÓN
Sima del Elefante (TE) Acción de aves rapaces+muerte natural
Gran Dolina (TD) Arrastre junto con la red hídrica
Aguilón P-7 (AGP-7) Acción de aves rapaces




Atxuri I Muerte natural
Los Batanes C-4 ?
Brecha del Rincón B-9 ?
B-8 Acción de aves rapaces
C-15 Acción de aves rapaces
D-2 ?
YACIMIENTO CRONOLOGÍA DATACIÓN (ka BP) Referencia
Sima del Elefante Pleistoceno Inferior 890 - 1220 Arnold & Demuro, 2015
Gran Dolina Pleistoceno Inferior 886±89 / 953±95 Moreno et al. , 2015
Aguilón P-7 Pleistoceno Superior 46.3 Núñez-Lahuerta et al ., 2016b
Llonin Pleistoceno Superior 43.5± 2.4 Sanchis et al. , 2019
Abittaga Pleistoceno Superior (MIS2) González-Sainz, 1986
Axlor Pleistoceno Superior 47.5 Rios-Garaizar, 2017
Koskobilo Pleistoceno Superior (MIS5-3) Vallespí & Ruiz de Gaona, 1970
Atxuri I Pleistoceno Superior (MIS2) Gárate, 2012
Los Batanes C-4 Pleistoceno Superior 15.2±0.2 Núñez-Lahuerta et al. , 2018b
Brecha del Rincón B-9 Holoceno (MIS1) Núñez-Lahuerta et al ., 2018b
B-8 Holoceno 7.7±0.1 Núñez-Lahuerta et al ., 2018b
C15 Holoceno (MIS1) Núñez-Lahuerta et al ., 2018b
D-2 Holoceno (MIS1) Núñez-Lahuerta et al ., 2018b
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 Dos de los yacimientos analizados presentan un número de restos suficientemente 
grande como para realizar análisis más profundos: Llonin, en Asturias y la Sima del Elefante 
(TE), en Atapuerca (fig. 1). En el caso de Llonin hay registro de actividad neandertal en la 
cueva en el momento de depósito de los niveles estudiados (Sanchis et al., 2019), pero no  hay 
señales de que esta actividad afectara a la acumulación de las aves, a diferencia de lo que ocurre 
en el yacimiento de Axlor (Gómez-Olivencia et al., 2018b). También hay registro de actividad 
humana sobre aves en el yacimiento de la Sima del Elefante (Huguet, 2007), pero no se han 
hallado marcas de corte en los restos incluidos en esta tesis, por lo que el aprovechamiento de las 
aves por parte de los humanos que ocupaban la cueva parece ser esporádico. En Llonin y en la 
Sima del Elefante se observan dos grupos principales de aves en la acumulación. Como primer 
grupo destacan por su alta representación numérica los restos de córvidos y columbiformes sin 
marcas ni restos de digestión, y con conservación de elementos delicados como fragmentos de 
cráneo y sinsacro.  Por otro lado aparecen de forma menos abundante restos de otros grupos 
de aves. Tanto en la Sima del Elefante como en Llonin el origen de la acumulación parece 
ser mixto, con aves ocupando la cueva y acumulándose en la misma (en el caso de la Sima 
del Elefante incluso aparecen en conexión o semi conexión anatómica), y otras aves siendo 
acumuladas por depredadores. En ambos yacimientos se han recuperado restos de distintas 
aves rapaces, que podrían haber actuado como agentes acumuladores. En este contexto es 
necesario tener en cuenta que distintas aves pueden acumular restos a la vez (en un mismo 
nivel) en el yacimiento, en el que también pueden estar actuando carnívoros, por lo que 
señalar a un solo culpable de la acumulación debe ser siempre tomado como aproximación. 
 En el caso de la Sima del Elefante otro factor a tener en cuenta es la gran abundancia 
de restos de cuervo grande. Esta ave es capaz de depredar sobre pequeñas aves y mamíferos 
(Temple, 1974). La señal que dejan en los restos es similar a la dejada por rapaces nocturnas 
(Laudet & Selva, 2005), grupo considerado acumulador de los pequeños mamíferos de la 
asociación. Por ello se debería tener en cuenta en futuros análisis al cuervo como posible 
responsable de la acumulación tanto de pequeñas aves como de pequeños mamíferos. 
 En el caso de las cáscaras de huevo recuperadas en la Gran Dolina (TD) los resultados 
apuntan a que su origen está relacionado con el transporte de sedimento del exterior al interior 
de la cueva por la red hídrica del área, ya que los fragmentos de cáscaras recuperados presentan 
señales claras de haber sido transportadas. 
2. APORTACIONES AL REGISTRO DE AVES EN EL CUATERNARIO DEL 
NORTE DE LA PENÍNSULA IBÉRICA
  
 73 taxones se han identificado en los 13 yacimientos analizados, cuyas cronologías 
son Pleistoceno Inferior (Sima del Elefante y Gran Dolina), Superior (Aguilón P-7, Llonin, 
Abittaga, Axlor, Koskobilo, Atxuri 1 y Los Batanes C-4) y Holoceno (La Brecha del Rincón 
B-9, B-8, C-15 y D-2) (tab. 3).  
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tab. 3: Restos de cada uno de los 73 taxones de Aves identificados en los yacimientos incluidos en esta tesis. 
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2.1 Pleistoceno Inferior
 Los yacimientos del Pleistoceno Inferior cuyas aves han sido analizadas no son tan 
abundantes en la península ibérica como los de periodos más modernos (ver Capítulo 1). 
En esta tesis se han analizado restos de aves de dos yacimientos de la sierra de Atapuerca, en 
Burgos, España. En el caso de la Sima del Elefante (TE) se presentan restos inéditos. En el caso 
de la Gran Dolina (TD) se presenta por primera vez el análisis cáscaras de huevos de ave en los 
yacimientos de Atapuerca
2.1.1 La asociación de aves de la Sima del Elefante 
 Los trabajos previos sobre las aves de la Sima del Elefante incluían material de los 
niveles TE9 a TE14. En esta tesis se analizan materiales inéditos de los niveles TE7 a TE16, 
revelando la presencia de casi 10.000 restos pertenecientes a más de 30 taxones de aves: Aves 
indet., Anseriformes indet., Anas sp., Galliformes indet., Palaoecryptonyx donnezani, Bonasa sp., 
Coturnix coturnix, Accipitridae indet., Haliaeetus albicilla, Aquila sp., Aquila cf. heliaca, Falco 
sp., Falco peregrinus, Falco tinnunculus, Rallus aquaticus, Gallinula chloropus, Charadriiformes 
indet., Calidris sp., Gallinago sp., Columba livia/oenas, Bubo sp., Athene noctua, Passeriformes 
indet., Alaudidae indet., Motacillidae indet., Turdus sp., Musciapidae indet., Paridae indet., 
Corvidae indet., Corvus cf. pliocaenus, Coccotrhaustes coccotrhraustes (tab. 3). 
 La asociación de aves identificada en el Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante es 
similar a la identificada en otros yacimientos del Pleistoceno Inferior europeo. Reflejo de la 
edad del yacimiento es la presencia de especies extintas como Palaeocryptonyx donnezani, un 
galliforme típico del Plioceno y Pleistoceno Inferior del sur de Europa (Pavia et al., 2012b). 
También destaca en este sentido la presencia de una especie de gran córvido extinto: Corvus 
pliocaenus (en el caso de la Sima del Elefante asignado a Corvus cf. pliocaenus), especie descrita 
en el Pleistoceno Inferior de Francia (Portis, 1889), cuya validez fue confirmada hace poco con 
material de Italia (Bedetti & Pavia, 2013, Pavia & Bedetti, 2013).  
 En general la asociación de aves de la Sima del Elefante tiene varios paralelismos con 
la identificada en otros yacimientos europeos de cronologías similares, como Pirro Nord. En 
este yacimiento, datado en 1,5 millones de años también aparecen juntas especies extintas 
como Palaeocryptonyx donnezani y Corvus pliocaenus y especies actuales, la presencia de alguna 
de estas especies en el yacimiento representa demás la primera aparición de la misma en Italia 
(Bedetti & Pavia, 2013). La misma situación se da en la asociación identificada en la Sima del 
Elefante. El resto de la asociación faunística del nivel TE9 de la Sima del Elefante proporciona 
abundante información biocronológica (Carbonell et al., 2008). Roedores e insectívoros de 
los niveles inferiores de la Sima del Elefante son primitivos en comparación con las faunas 
de 1 a 0,6 millones de años. Las características de los Allophaiomys de la Sima del Elefante 
son similares a los de Pietrafitta o Pirro Nord entre otros, situándose estos yacimientos en la 
misma biozona (Cuenca-Bescós et al., 2010b). Aparecen carnívoros también con distribución 
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Plio-Pleistocena, como Pannonictis nestii, cuya morfología es similar a la de restos de la misma 
especie recuperados en yacimientos italianos como Pietrafitta, de 1,4 millones de años (García 
et al., 2008).  Estos datos apoyarían una edad de la Sima del Elefante similar a la de yacimientos 
como Pirro Nord o Pietrafitta.
2.1.2 El cuervo grande de la Sima del Elefante
 Los restos de cuervo grande de la Sima del Elefante han sido analizados en profundidad. 
Existen varias especies de grandes córvidos en el Pleistoceno Inferior y Medio, extintos en la 
actualidad. Tradicionalmente el cuervo de la Sima del Elefante se había asignado a una subespecie 
del cuervo actual Corvus corax antecorax (Sánchez-Marco, 2004), debido a su tamaño inferior 
a Corvus corax y a su similitud en los caracteres morfológicos.  El análisis sistmático de la 
asociación de aves del nivel TE9c de la Sima del Elefante ha revelado diferencias significativas 
de la población estudiada respecto a los datos disponibles en la bibliografía para otras especies 
extintas como Corvus corax antecorax y Corvus pliocaenus janossy (Mourer-Chauviré, 1975). Su 
tamaño es similar al de Corvus pliocaenus, presente en yacimientos de Italia (Bedetti & Pavia, 
2013; Pavia & Bedetti, 2013).  El cuervo de la Sima del Elefante se ha asignado a Corvus cf. 
pliocaenus. La asignación es tentativa ya que no existen datos referentes a la longitud total de 
los tarsometatarsos de C. pliocaenus, siendo el resto de dimensiones de sus restos similares. 
 Las diferencias más grandes del cuervo de la Sima del Elefante respecto al resto de 
especies extintas y de grandes córvidos es la proporción entre el tarsometatarso y el resto de 
huesos largos del esqueleto, siendo en el cuervo presente la Sima del Elefante el tarsometatarso 
más esbelto. Estas diferencias podrían deberse a diferentes adaptaciones al clima, como 
expresión de la regla de Allen, con tarsometatarsos más largos en poblaciones situadas más al 
sur (Stewart, 2007), o a diferentes preferencias de alimentación, donde un tarsometatarso más 
largo refleja un modo de vida más terrestre (Carrascal et al., 1990). Ninguna de estas razones 
puede descartarse a la luz de los datos disponibles.  
 Es necesario realizar una revisión profunda de los cuervos de la península ibérica, para 
analizar las evolución y los cambios en las poblaciones Corvus corax antecorax a lo largo del 
tiempo y la posible presencia de Corvus pliocaenus en más yacimientos. La presencia de estos 
taxones en yacimientos del Pleistoceno Medio podría permitir la realización de análisis genéticos 
que ayudarían a resolver la compleja filogenia de los grandes córvidos en el Pleistoceno Inferior 
y Medio europeo. Estos análisis revelarían si el Pleistoceno Inferior y Medio es un escenario 
con un gran número de especies de cuervo grande, o de si se trataba de diferentes poblaciones 
de un menor número de especies con una variación intraespecífica importante.
2.1.3 Las cáscaras de la Gran Dolina
 Los estudios sobre cáscaras o huevos de ave en la península ibérica son muy escasos, 
limitándose en su mayor parte a citas de su presencia o descripciones de la morfología de las 
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mismas (ver Capítulo 1).
 Los restos de huesos de aves de la Gran Dolina (TD) han sido analizados por otros 
autores. Por ejemplo en el nivel TD6 se ha identificado una gran variedad de especies (Sánchez-
Marco, 2005).  Sin embargo el presente trabajo supone el primer análisis sistemático de las 
cáscaras presentes en el nivel TD6 de la Gran Dolina. Además se trata del primer trabajo en el 
que se aplican técnicas y metodologías propias de la paleoloogía, muy extendidas en el análisis 
de cáscaras de huevos de amniotas en el Mesozoico (Moreno-Azanza, 2014) a restos de cáscaras 
de aves del Cuaternario. 
 El análisis de las cáscaras ha revelado la presencia de cáscaras de tres familias, 
todas presentes en la asociación identificada con restos óseos: Anseriformes, Gruiformes y 
Charadriiformes.  El estudio ha permitido identificar además el origen de la acumulación de las 
mismas y su composición, revelando la ausencia de recristalización en las mismas, apuntando a 
un gran potencial como herramienta para realizar reconstrucciones paleoambientales. En este 
caso la aparición de restos de cáscaras de huevos pertenecientes únicamente a aves de hábitos 
acuáticos o semiacuáticos (Svensson et al., 2010) apunta a un ecosistema con presencia de 
cuerpos de agua, lo cual es consistente con la interpretación obtenida por otros estudios en el 
yacimiento de la Gran Dolina en Atapuerca (Cuenca-Bescós et al., 2001, 2017). 
2.1.4 Ampliación del rango temporal de algunas especies
 El registro bioestratigráfico y geográfico de varias especies se ha ampliado debido 
a su presencia en los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante. La aparición 
de varias especies, como el pigargo (Haliaeetus albicilla), el cernícalo (Falco tinnunculus), el 
rascón europeo (Rallus aquaticus), el mochuelo (Athene noctua) y el picogordo (Coccothraustes 
coccothraustes), y de dos géneros, Calidris y Gallinago, supone la evidencia más antigua de la 
presencia de estos taxones en la península ibérica, aunque los registros más antiguos de estas 
especies provienen en general de yacimientos de la zona central de Europa (Tyrberg, 1998). 
La ausencia de estas especies en el registro del Pleistoceno más antiguo de  la península, en 
contraste con su presencia en yacimientos de esas edades en el resto de Europa podía deberse a 
la escasez de yacimientos de la época en la misma (ver Capítulo 1). Es distinto el caso del grévol 
(Bonasa), cuya referencia en la Sima del Elefante sí que representa la más antigua del género en 
el registro fósil a nivel global (Sánchez-Marco, 2009).  
 Su presencia en la Sima del Elefante también representa la evidencia más antigua de 
águila imperial (Aquila cf. heliaca) en la península ibérica, retrasando su presencia más de un 
millón de años. Hasta ahora el registro más antiguo de águila imperial en la península ibérica 
provenía del Pleistoceno Superior (Rodríguez-Hidalgo et al., 2018). El registro más antiguo 
de la especie procede del Pleistoceno Inferior de Hungría (Jánossy, 1983b), aunque en ese caso 
también la asignación se ha realizado de forma tentativa (Aquila cf. heliaca). Para encontrar el 
registro más antiguo de la especie Aquila heliaca hay que avanzar hasta el Pleistoceno Medio 
de china (Hou, 1993). 
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 Actualmente la identidad del águila imperial ibérica (Aquila adalberti) como especie 
y no como subespecie del águila imperial oriental (Aquila heliaca) está en debate. Los 
primeros análisis genéticos realizados apuntaban a una edad de separación de las especies (o 
subespecies) de un millón de años aproximadamente (Seibold et al., 1996), edad similar a 
la de la acumulación de la Sima del Elefante. Posteriormente otros análisis apuntaron que 
la separación se produjo en el Holoceno o finales del Pleistoceno, y que más tarde se podría 
haber producido un intercambio genético entre las poblaciones de águila imperial oriental 
e ibérica (Martínez-Cruz & Godoy, 2007). Estos datos apoyan la idea de que la población 
actual de la península ibérica es una subespecie del águila imperial oriental (González, 2012). 
La ampliación del registro fósil de la especie podría arrojar luz en este asunto. Además la 
confirmación de la presencia de águila imperial en el Pleistoceno Inferior de la península 
cambia lo que se conoce hasta ahora sobre el complejo Aquila heliaca/adalberti, cuyos primeros 
registros hasta ahora procedían del Europa del Este (González, 2008 y referencias incluidas). 
2.2 Pleistoceno Superior
 El número de yacimientos del Pleistoceno Superior de la península ibérica cuyas aves 
han sido analizadas es mayor que los del Pleistoceno Inferior y Medio (Figuras, 4 5 y 6 del 
Capítulo 1). En esta tesis se incluyen siete yacimientos del Pleistoceno Superior localizados en 
el norte de la península ibérica (Aguilón P-7, Llonin, Abittaga, Axlor, Koskobilo, Atxuri 1 y 
Los Batanes C-4) (fig. 1).
 Más de 40 taxones se han identificado en los yacimientos del Pleistoceno Superior 
analizados en esta tesis (tab. 3). Las asociaciones identificadas son muy similares a las 
registradas en otros yacimientos del norte de la península ibérica, con gran abundancia de 
chovas (Pyrrhocorax spp.), palomas (Columbiformes) y Galliformes (Lagopus spp., B. bonasia, 
L. tetrix), además de grandes rapaces (G. fulvus, A. chrysaetos). Estos grupos son muy comunes 
y dominan tanto en los yacimientos de la zona del norte peninsular (Elorza, 1990, Sánchez-
Marco, 2005; Garcia i Petit, 2005) como en ecosistemas actuales (Svensson et al., 2010). 
 Varios de los yacimientos analizados se caracterizan por presentar restos de actividad 
neandertal (Aguilón P-7, Sauqué et al., 2014;  Llonin, Sanchis et al., 2019; Axlor, Gómez-
Olivencia et al., 2018a), mostrando en ocasiones señas de interacción con las aves. Es el caso 
de Axlor, yacimiento donde se ha constatado por primera la explotación de aves y carnívoros 
por parte de neandertales en la región cantábrica (Gómez-Olivencia et al., 2018b). 
2.2.1 Asociaciones no análogas en el Pleistoceno Superior 
 La mayoría de las aves identificadas en los yacimientos del Pleistoceno Superior está 
actualmente presente en la península ibérica en general, y en las áreas donde se localizan 
los yacimientos en particular (Svensson et al., 2010). No obstante existe alguna excepción 
a esta regla. Se han identificado especies que actualmente  no aparecen en las zonas de los 
yacimientos, pero que son comunes en el Pleistoceno Superior del norte de la península, y 
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otras de las que no hay registro (tab. 4)
 La serreta chica (Mergellus albellus) se considera una especie indicadora desde el punto 
de vista paleoambiental, ya que irrumpe desde el norte de Europa al Sur durante el Pleistoceno 
(Sánchez-Marco, 2004). Ha sido registrada en el yacimiento de Llonin, en Asturias (fig. 2a). 
En el norte de la península se ha registrado en Berroberria (Sánchez-Marco, 2005). Se trata de 
una especie que cría en bosques cerca de cuerpos de agua dulce (del Hoyo et al., 1992).
 El gallo lira (Lyrurus tetrix) se ha identificado en Koskobilo (fig. 2b). Ha sido 
identificada también en Urtiaga (Elorza, 1990), Valdegoba (Sánchez-Marco, 2005) y Artazu 
VII (Suárez-Bilbao et al., 2018). Actualmente habita el norte y el centro de Europa, aunque 
durante el Pleistoceno Superior su distribución era prácticamente cosmopolita (Holm & 
Svenning, 2014). 
 Los lagópodos (Lagopus spp.) son muy comunes en el Pleistoceno Superior europeo, y 
también aparecen asiduamente en el norte de la península ibérica durante esta época (Tyrberg, 
2008). Restos asignados a Lagopus sp., se han registrado en Aguilón P-7 y en Llonin. 
 La perdiz nival (Lagopus muta) aparece en el Pleistoceno Superior de Koskobilo, 
y en el Holoceno de la cueva B-8. Su presencia en esta última se encuentra dentro de su 
distribución actual (fig. 2c). Esta especie se ha descrito como una especie poco dispersiva cuyo 
hábitat se expandió de forma considerable durante el Pleistoceno (Sánchez-Marco, 2004). Las 
poblaciones de la especie presentes en Pirineos y Alpes son relictas de su distribución pasada. 
Actualmente se relacionan con áreas rocosas y de tundra (Svensson et al., 2010). Es común en 
el Pleistoceno del norte de la península, aparece en Urtiaga, Aizbitarte, Lumentxa, Ermittia 
(Elorza, 1990, 1993) Cueto de la Mina, La Riera, Valdegoba, Cueva del Toll, Berroberria, y el 
Castillo (Sánchez-Marco, 2005, 2018).
 El lagópodo escandinavo (Lagopus lagopus) se ha registrado en Llonin (fig. 2d). Al igual 
que la perdiz nival, el lagópodo escandinavo experimentó una importante expansión de su área 
de distribución hacia el sur durante el Pleistoceno (Sánchez-Marco, 2004; Holm & Svenning, 
2014). Esta área se contrajo de nuevo durante el Holoceno, dando lugar a su distribución 
actual, limitada a áreas de Escandinavia y Escocia. Actualmente ocupa hábitats boscosos 
(Svensson et al., 2010). En el Pleistoceno del norte de la península aparece en Aitzbitarte, 
Ermittia, Urratxa (Elorza, 1990, 1993,1997), Laminak II (Hernández-Carrasquilla, 1993), 



















































Aguilón P-7 (AGP-7) X
Llonin X X X X
Koskobilo X X
B-8 X X
tab. 4: Presencia de taxones en los yacimientos analizados que actualmente no aparecen en las áreas cercanas a 
los mismos. 
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fig. 2: Distribución actual de las especies (rojo) ausentes actualmente del norte de la península ibérica. Los 
puntos rojos representan los yacimientos incluidos en esta tesis donde esas especies están registradas. Los puntos 
azules marcan los yacimientos de Pleistoceno Superior del norte de la península donde la especie también se 
ha registrado. a) Mergellus albellus; b) Lyrurus tetrix; c) Lagopus muta; d) Lagopus lagopus; e) Bonasa bonasia; f ) 
Perisoreus infaustus. Distribución las especies según BirdLife International 2016a,b,c,d,e,f.
 La separación en la distribución y en los hábitats de los lagópodos se produjo 
probablemente durante el Holoceno debido a la contracción de los refugios, hasta entonces la 
distribución de ambas especies era prácticamente igual. La mayor tolerancia a las temperaturas 
de L. muta le permitió permanecer en los refugios de alta montaña de Pirineos y Alpes 
(Lagerholm et al., 2017). 
 El grévol (Bonasa bonasia) se ha identificado en Llonin (fig. 2e). Actualmente habita 
áreas boscosas y montañosas del norte de Europa (Bergman & Klaus, 1994), y su presencia en 
Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 224
CAPÍTULO 10.  Discusión.
la península ibérica se limita a observaciones esporádicas en los pirineos (Catusse et al., 1992). 
No hay registro de grévol en el norte de la península previo a su presencia en el MIS3 de 
Llonin, aunque si se ha registrado en el norte de los pirineos una forma primitiva de la especie, 
Tetrastes praebonasia en el Pleistoceno Inferior y Medio de Montoussé (Clot et al., 1976). 
 La presencia de algunas de estas especies en las asociaciones se explica con los cambios 
en la distribución de las mismas durante el Pleistoceno (Sánchez-Marco, 2004; Holm & 
Svenning, 2014), por otro lado hay que tener en cuenta el citado papel del norte de la península 
ibérica como refugio interglaciar para especies adaptadas a climas más fríos (López-García et 
al., 2010).  Relictos de poblaciones más extensas podrían haber ido limitando su distribución 
a áreas cada vez más altas conforme el clima se hacía más templado hacia el Holoceno. 
2.3 Holoceno
 El número de yacimientos holocenos de la península ibérica cuyas aves han sido 
estudiadas sistemáticamente es más alto que en el Pleistoceno (ver Capítulo 1). En esta tesis se 
incluyen cuatro yacimientos de esta época, todos localizados a gran altura en los Pirineos: La 
Brecha del Rincón B-9, B-8, C-15 y D-2 (fig. 1). Los datos aportados por estos yacimientos 
suponen los datos de yacimientos de aves a mayor altura sobre el nivel del mar de la península 
ibérica. Las asociaciones identificadas en estos yacimientos son similares a las que pueden 
aparecer actualmente en la península, aunque algunas especies actualmente no la habitan. 
La ausencia de trabajos sobre yacimientos situados a gran altura hace complicado evaluar las 
implicaciones de la presencia en los yacimientos analizados de varias especies cuya distribución 
actualmente no alcanza áreas de alta montaña.
2.3.1 Asociaciones no análogas en el Holoceno
 El grévol (Bonasa bonasia) también se ha identificado en el Holoceno de la cueva B-8 
(fig. 2e). Su presencia en la cueva está ligeramente por encima de su distribución actual. En 
este caso su presencia podría deberse a una población relicta que utiliza el Pirineo en forma de 
refugio y va migrando hacia zonas más altas durante el Holoceno. 
 El arrendajo funesto se ha identificado (de forma tentativa, como cf. Perisoreus infaustus) 
en la cueva B-8. Esta especie habita bosques de coníferas en el norte de Europa (Svensson et 
al., 2010) (fig. 2d). Tampoco hay registro fósil del arrendajo en la península, pero si aparece al 
final del Pleistoceno Medio en Francia (Jaubert et al., 2005). Su presencia podría deberse bien 
a una expansión puntual o a la presencia de una población relicta en los Pirineos, que habrían 
actuado como refugio en las zonas más altas, por encima de los 2000 metros.
 Se han registrado en el Holoceno de las cuevas del Pirineo algunas aves que están 
presentes en la zona norte de la península ibérica pero que actualmente no aparecen a tanta 
altura sobre el nivel del mar. Es el caso de la codorniz, Coturnix coturnix, que aparece en la cueva 
B-8 a más de 2000 metros de altitud. Actualmente el rango de altura de la especie solo alcanza 
los 1000 metros (BirdLife International, 2012a). La presencia de la codorniz en esta altura 
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podría deberse a un cambio en la tolerancia de las alturas de la especie durante el Holoceno,  o 
al papel del agente acumulador, que podría haber llevado a su presa a mayor altura tras cazarla. 
Ocurre lo mismo con la paloma torcaz (Columba palumbus), también registrada en la B-8 y 
con el grajo (Corvus frugilegus), recuperado en la C-15. En estos dos casos la diferencia de 
altura con la distribución actual es menor que en el caso de la codorniz. 
3. APLICACIONES DE LAS AVES EN RECONSTRUCCIÓN PALEOCLIMÁTICA 
Y PALEOAMBIENTAL
3.1 Métodos de reconstrucción
 Las aves han sido utilizadas ampliamente para reconstruir los paisajes y climas del pasado. 
Existen numerosos trabajos que abordan reconstrucciones paleoambientales y paleoclimáticas 
utilizando este grupo como proxie, ya que se trata de un grupo muy diverso y ampliamente 
presente en el registro fósil (Tyrberg, 1998; Mlíkovský, 2002). El uso más amplio de las aves 
ha sido su papel como especies indicadoras desde el punto de vista paleoclimático (Sánchez-
Marco, 2004). Otros trabajos han desarrollado distintas metodologías, como el cálculo de 
índices térmicos (Demarcq & Mourer-Chauviré, 1976; Bocheński, 2000; Lorenc, 2007). 
Sánchez-Marco (2005) desarrolló una metodología basada en el método de ponderación de 
hábitats (Evans et al., 1981). Otro enfoque ha sido el estudio de las distribuciones de las 
especies durante el Pleistoceno (Tyrberg, 1991, 2007; Sánchez-Marco, 1999, 2004), el estudio 
de los cambios en esta distribución en respuesta a cambios en el clima (Holm & Svenning, 
2014; Stewart & Jacobi, 2015), la modelización de la distribución de especies combinado con 
el estudio del ADN para observar las adaptaciones de las especies (Lagerholm et al., 2017) o el 
análisis de una asociación a lo largo de una secuencia para ver cambios en el paisaje (Tomek et 
al., 2012).
 En el desarrollo de esta tesis se han utilizado diversos métodos de reconstrucción 
paleoambiental, aplicados normalmente al estudio de los pequeños vertebrados. En todos los 
capítulos además se ha analizado el hábitat de cada especie. En el Capítulo 6 (concerniente al 
yacimiento de Aguilón P-7) se ha utilizado el método del Rango Ecográfico Mutuo (Mutual 
Climatic Range, MCR) (Blain et al., 2009). En el Capítulo 2 (concerniente al yacimiento de la 
Sima del Elefante) se ha utilizado el método de Ponderación de Hábitats, (Habitat Weighting, 
HB) (Evans et al., 1981).
3.1.1 Rango Ecográfico Mutuo (MCR)
 En el caso de la aplicación del MCR en Aguilón P-7 los resultados obtenidos en las 
aves apuntan a un clima más Atlántico en la zona que el actual (de influencia mediterránea), 
las aves presentes en la asociación apuntan a la presencia de áreas boscosas alternadas con 
áreas abiertas, con un buen suministro de agua. El problema principal de la aplicación del 
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MCR a asociaciones de aves es la alta movilidad que tienen estos vertebrados, relacionada 
con su capacidad de vuelo. Existen estudios que apuntan a que las aves tienden siempre a 
reflejar climas más suaves que otras faunas, debido en parte a su mayor movilidad (Lorenc, 
2007). Además la distribución actual de las mismas ha podido variar durante el Pleistoceno 
por cambios en las preferencias de hábitat de las especies. Por otro lado la distribución utilizada 
en esta metodología está fuertemente influenciada en la actualidad por la actividad humana. 
Por estos factores el uso del método del Rango Ecográfico Mutuo (MCR) no se recomienda 
para aplicar en asociaciones de aves.
3.1.2 Ponderación de Hábitats (HB)
 En el yacimiento de la Sima del Elefante se ha aplicado el método de Ponderación de 
Hábitats. La razón de la aplicación de este método es la existencia previa de datos obtenidos 
mediante la aplicación de esta metodología a otros grupos de vertebrados de la asociación, 
con el objetivo de poder comparar la evolución de las señales de varios grupos a lo largo de los 
diferentes niveles. Los resultados obtenidos en la Sima del Elefante apuntan a la presencia de 
bosques, áreas abiertas secas y cuerpos de agua. Estos resultados son similares a los obtenidos 
con otros grupos. En el caso de la herpetofauna y los micromamíferos (Rodríguez et al., 2011) 
la asociación refleja una mayor presencia de áreas abiertas, y menos presencia de bosque. En 
cambio la asociación de quirópteros apunta a una presencia mucho más fuerte de bosque 
(Galán et al., 2016) que los dos citados grupos, y similar a la sugerida por las aves. 
 Las diferencias entre los resultados dados por los dinstintos grupos se debe principalmente 
a los diferentes orígenes de acumulación. Es necesario tener en cuenta a la hora de aplicar el 
método que la presencia de especies de aves que ocupaban la cueva (como en el caso de los 
cuervos en la Sima del Elefante) hace que la señal de las mismas este sobredimensionada, 
debido a su mayor abundancia en la asociación fósil. Otra razón para que la asociación fósil no 
sea representativa del ecosistema es la presencia de sesgos por parte del acumulador (Andrews, 
2006). Por otro lado es necesario tener en cuenta otros factores a la hora de la recuperación de 
los restos que pueden añadir sesgos a la muestra, como el tipo de sustrato, la cobertera vegetal, 
la metodología de excavación de los restos, la cantidad de material muestreado o el proceso de 
lavado-tamizado para la recuperación de microfauna.
 Otra problemática relacionada con la aplicación de este método sobre las asociaciones 
de aves es el posible cambio en las preferencias de hábitat de las especies. Por ejemplo en el 
caso de las especies de lagópodo de Europa (Lagopus lagopus y Lagopus muta) se ha observado, 
mediante análisis de distribución combinados con análisis de ADN, que durante el Pleistoceno 
ambas ocupaban zonas boscosas. Aunque posteriormente, al templarse el clima, Lagopus 
muta ocupa áreas de roquedo en refugios interglaciares como los Pirineos y los Alpes debido 
posiblemente a su mayor tolerancia a las temperaturas. Mientras que el hábitat de Lagopus 
lagopus retrocede hasta su distribución actual, limitada al norte de Europa (Lagerholm et al., 
2017). 
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 Teniendo en cuenta estas observaciones es importante discutir los aspectos geológicos, 
metodológicos y tafonómicos antes de proceder a la aplicación del método de Ponderación de 
Hábitats a asociaciones fósiles de aves. El análisis de estos factores puede ser útil a la hora de 
comparar los resultados entre varios grupos de un mismo yacimiento. Especialmente casos en 
los que exista una secuencia estratigráfica, ya que podrían observarse tendencias y cambios  que 
afectaran a todos los grupos de fauna presentes. 
3.1.3 Distribución de asociaciones de aves en los yacimientos
 El Capítulo 5 de la tesis está dedicado al análisis de las asociaciones de aves del 
Pleistoceno Superior y su relación con los límites entre las zonas Mediterránea y Eurosiberiana. 
Esta metodología fue desarrollada para su aplicación en faunas de mamíferos (Álvarez-Lao, 
2014). Consiste en analizar las proporciones de ciertas especies en cada yacimiento. Las especies 
se han seleccionado teniendo en cuenta los trabajos previos en los que se las ha considerado 
buenas indicadoras climáticas (Sánchez-Marco, 2005; Holm & Svenning, 2014). La ventaja de 
este método es la comparación directa de las aves presentes en un yacimiento y la proporción 
entre ellas, sin asignarles más variables, de este modo la problemática relacionada con los 
cambios de hábitat de las especies durante el Cuaternario queda mitigada. 
 Los resultados muestran un ordenamiento de los yacimientos por latitud. Estos 
se disponen en el gráfico obtenido dibujando un gradiente norte-sur.  También se forman 
agrupaciones relacionadas con el tipo de paisaje. Algunos de los yacimientos que actualmente 
se sitúan cerca del límite entre la zona Mediterránea y Eurosiberiana, dentro de la primera,  se 
agrupan o tienden a agruparse con los yacimientos de la zona Eurosiberiana. Esto apunta a una 
migración hacia el sur de la posición del límite entre zonas. 
 El problema a la hora de aplicar esta metodología es la escasez de datos. Esta escasez 
afecta a determinadas áreas que podrían aportar mucha información a estos cambios, de las 
que hay pocos yacimientos con restos de aves o solo está disponible la lista faunística. 
 La misma metodología aplicada a asociaciones de aves divididas en rangos temporales 
mas cortos sería muy útil a la hora de conocer los cambios en el límite de las zonas durante los 
distintos pulsos climáticos. 
3.2 El uso de cáscaras de huevo en reconstrucciones paleoambientales
 Las cáscaras de huevo recuperadas durante el proceso de lavado-tamizado y posterior 
triado del sedimento muestran un gran potencial como herramientas en reconstrucciones del 
paisaje y del clima. Si la acumulación de las mismas se debe  al arrastre de las cáscaras junto con 
el sedimento por parte del agua y su acumulación dentro de la cueva, la asociación inferida a 
partir de las mismas refleja el área ocupada por la red hidrográfica más cercana al yacimiento. 
 Aunque existen depredadores que actúan sobre los huevos de aves, la predación ocurre 
en el propio nido o en los alrededores, sin que se produzca transporte de los restos de cáscaras 
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por parte de un agente acumulador (Gil-Delgado et al., 2009), por lo que no se introducen en 
el yacimiento sesgos como en el caso de otros restos fósiles. por lo tanto la asociación de aves 
registrada mediante las cáscaras es generalmente representativa y refleja unicamente a las aves 
que nidifican en las cercanias del yacimiento. Por ello es poco probable que queden registradas 
aves ocasionales o migradoras en estos depósitos. Esto hace de las cascaras una herramienta 
muy potente a la hora de reconstruir el paisajhe del entorno del yacimeinto. 
 Por otro lado, también pueden ser muy útiles a la hora de estudiar el clima. Se recuperan 
mediante el lavado-tamizado de los sedimentos, utilizando la misma metodología que en la 
recuperación de otros restos de pequeños vertebrados, por lo que el muestreo en el yacimiento 
es muy preciso y pueden utilizarse para analizar isotopos de oxígeno y carbono. 
Conclusiones
11
 En el Capítulo 11 se presentan las conclusiones de la tesis.  Estas se dividen en distintos 
apartados: las conclusiones generales sobre el registro de aves en la península y el origen de las 
acumulaciónes de las mismas, los cambios en la distribución geográfica y estratigráfica de algunas 
de las especies de aves identificadas en los yacimientos análizados y el papel de las aves como 
indicadores paleoclimáticos y paleoambientales.
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1. CONCLUSIONES GENERALES
 1-Esta tesis amplia el conocimiento del registro fósil de la Clase Aves en el norte de la 
península ibérica con la revisión de las asociaciones de huesos y cáscaras de huevos fósiles en 
13 yacimientos, pertenecientes al Pleistoceno Inferior (Sima del Elefante y Gran Dolina), al 
Pleistoceno Superior (Aguilón P-7, Llonin, Abittaga, Axlor, Koskobilo, Atxuri I y Los Batanes 
C-4) y al Holoceno (La Brecha del Rincón B-9, B-8, C-15 y D-2).  Han sido analizados 10645 
restos fósiles de aves y 73 taxones se han identificado.
 2-El origen de la acumulación de los restos de aves en los yacimientos es variado. En 
la Sima del Elefante y Llonin la acumulación tiene un origen mixto, debido a la acción de aves 
rapaces y a la muerte de individuos que ocupan la cueva.  En Aguilón P-7, la cueva B-8 y la 
cueva C-15 el principal origen de la acumulación es la acción de aves rapaces. En Abittaga y 
Atxuri I el principal origen de la acumulación es la muerte natural de individuos que ocupan 
la cueva. En Axlor el principal origen de la acumulación es la acción antrópica. En la Gran 
Dolina el origen de la acumulación de los fragmentos de cáscaras de huevo es el arrastre de los 
mismos junto con sedimento. 
2. DISTRIBUCIÓN GEOGRÁFICA Y ESTRATIGRÁFICA DE LAS AVES EN EL 
REGISTRO FÓSIL DE LA PENÍNSULA IBÉRICA
2.1 Pleistoceno Inferior
 1-En los niveles TE7 a TE16 de la Sima del Elefante, del Pleistoceno Inferior, han 
sido identificados 9553 restos de ave pertenecientes a 31 taxones: Aves indet., Anseriformes 
indet., Anas sp., Galliformes indet., Palaeocryptonyx donnezani, Bonasa sp.,  Coturnix coturnix, 
Accipitridae indet., Halieetus albicilla, Aquila sp., Aquila cf. heliaca, Falco sp., Falco peregrinus, 
Falco tinnunculus, Rallus aquaticus, Gallinula chloropus, Charadriiformes indet., Calidris sp., 
Gallinago sp., Columba livia/oenas, Bubo sp., Athene noctua, Passeriformes indet., Alaudidae 
indet., Motacillidae indet., Turdus sp., Musciapidae indet., Paridae indet., Corvidae indet., 
Corvus cf. pliocaenus, y Coccotrhaustes coccothraustes.
 2-La asociación de aves identificada en la Sima del Elefante es similar a la de otros 
yacimientos del Pleistoceno Inferior europeo, destacando la presencia de Palaeocryptonyx 
donnezani, de distribución Plio-Pleistoceno, y Corvus cf. pliocaenus, extinta en el Pleistoceno 
Medio.
 3-Los restos de Corvus representan el 85% de la asociación de la Sima del Elefante. 
Se asignan a la especie Corvus cf. pliocaenus por sus características biométricas. La diferencia 
más significativa respecto a otras especies es la longitud del tarsometatarso. Estas diferencias 
podrían deberse a adaptaciones relacionadas con la alimentación o ser una expresión de la regla 
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de Allen. 
 4-Se ha realizado el primer estudio paleoologico de cáscaras de huevos de ave en 
Atapuerca, sobre restos del nivel TD6 de la Gran Dolina (TD, Pleistoceno Inferior). 22 
fragmentos de cáscaras se han asignado a  tres grupos diferentes de aves: Anseriformes, 
Gruiformes y Charadriiformes.  En este mismo nivel se han identificado también restos óseos 
de los tres taxones reconocidos por sus cáscaras de huevo. 
 5-Las especies Aquila cf. heliaca, Haliaeetus albicilla, Falco tinnunculus, Rallus aquaticus, 
Athene noctua y Coccothraustes coccothraustes,  y los géneros Calidris y Gallinago en los niveles 
del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante  son la evidencia más antigua de estos taxones 
en la península ibérica.
 6-La presencia de Bonasa en los niveles del Pleistoceno Inferior de la Sima del Elefante 
es la evidencia más antigua del género en el registro fósil a nivel global.
2.2 Pleistoceno Superior
 1-En el yacimiento de Aguilón P-7 (AGP-7), en el valle del Ebro, se han estudiado 67 
restos fósiles pertenecientes a  nueve taxones de aves: Galliformes indet., Lagopus sp., Aquila 
chrysaetos, Gyps fulvus, Passeridae indet., Anthus sp., Prunella modularis, Sturnus cf. unicolor y 
Corvus monedula. 
 2-En el yacimiento de Los Batanes C-4, en el Pirineo Aragonés,  se han estudiado 12 
restos fósiles pertenecientes a 6 taxones: Aves indet., Passeriformes inder., Corvidae indet., 
Corvus frugilegus, Pyrrhocorax sp., y Pyrrhocorax graculus.
 3-En los cuatro nuevos yacimientos del País Vasco (Abittaga,  Axlor, Koskobilo y Atxuri 
I) se han estudiado 128 restos fósiles pertenecientes a 26 taxones: Aves indet., Anseriformes 
indet., Gyps fulvus, Aquila chrysaetos, Falconiformes indet., Falco tinnuculus, Lagopus muta, 
Perdix perdix, Lyrurus tetrix, Columbiformes indet., Columba livia/oenas, Passeriformes indet., 
Alauda sp., Miliaria calandra, Sturnus sp., Turdus sp., Turdus viscivorous, Corvidae indet., 
Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, Corvus sp. Corvus monedula/
Pyrrhocorax graculus, Corvus monedula y Corvus corax. 
 4-En el yacimiento de Llonin,  en Asturias, se han estudiado 740 restos fósiles 
pertenecientes a 23 taxones: Aves indet., Mergellus albellus, Galliformes indet., Lagopus sp., 
Lagopus lagopus, Bonasa bonasia, Gyps fulvus, Falco sp., Falco naumanni, Columba livia/oenas, 
Strix aluco, Passeriformes indet., Alaudidae indet., Motacilla sp., Turdus sp., Corvidae indet., 
Pica pica, Garrulus glandarius, Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, 
Corvus corone y Corvus corax. 
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 5-Las asociaciones identificadas son en general similares a las registradas en otros 
yacimientos del Pleistoceno Superior del norte de la península ibérica. Destacando la 
abundancia de pequeñas paseriformes, de chovas (Pyrrhocorax spp.), palomas (Columbiformes), 
Galliformes (Lagopus spp., Bonasa bonasia, Lyrurus tetrix) y grandes rapaces (Gyps fulvus y 
Aquila chrysaetos). 
 6-Varios yacimientos analizados en la tesis presentan actividad de Homo neanderthalensis, 
pero su interacción con las aves solo se ha registrado en Axlor. 
 7-En los yacimientos analizados han sido identificadas cuatro especies ausentes en 
la península ibérica en la actualidad: Mergellus albellus, Lagopus lagopus y Bonasa bonasia en 
Llonin, Lyrurus tetrix en Koskobilo. Por otra parte, la especie Lagopus muta de Koskobilo se 
encuentra fuera de su distribución actual. 
2.3 Holoceno
 1-Los yacimientos holocenos analizados en esta tesis son los  situados a mayor altura 
sobre el nivel del mar en la península ibérica. 
 2-En los cuatro nuevos yacimientos del Pirineo aragonés (Brecha del Rincón B-9, B-8, 
C-15 y D-2) se han analizado 123 restos pertenecientes a 22 taxones:  Aves indet., Galliformes 
indet., Lagopus muta, Bonasa bonasia, Coturnix coturnix, Rallus aquaticus, Columba sp., 
Columba oenas, Columba palumbus, Passeriformes indet., Phoenicurus ochruros, Oenanthe 
oenanthe,  Lanius sp., Ficedula sp., Ficedula hypoleuca, Corvidae indet., cf. Perisoreus infaustus, 
Corvus frugilegus, Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus y Coccothraustes 
coccothraustes. 
 3-Las asociaciones identificadas en estos yacimientos son similares a las que aparecen 
en otros yacimientos holocenos del norte de la península ibérica, así como a las comunidades 
de aves que habitan actualmente esta región.
 4-En el yacimiento de la cueva B-8 han sido identificadas dos especies ausentes en la 
actualidad en la península ibérica: cf. Perisoreus infaustus y Bonasa bonasia. Se han identificado 
también tres especies por encima de su rango de altitud actual: Coturnix coturnix, Columba 
palumbus, en la B-8,  y Corvus frugilegus en la C-15. 
 5-La presencia de estas especies en las asociaciones podría deberse al papel de la península 
como refugio interglaciar y a cambios en las tolerancia de temperatura de las especies. En el 
caso de las especies identificadas fuera de su rango actual de alturas puede deberse al papel del 
agente acumulador.
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3. PALEOAMBIENTE Y PALEOCLIMA 
 1-El método del Rango Ecográfico Mutuo (Mutual Climatic Range) ha sido aplicado 
a la asociación de Aguilón P-7, presenta varias problemáticas que lo hacen desaconsejable para 
su uso con aves.
 2-El método de Ponderación de Hábitats (Habitat weighting) ha sido aplicado a la 
asociación de la Sima del Elefante, puede ser útil a la hora de comparar los datos de aves con 
los obtenidos con la misma metodología sobre otras faunas. 
 3-En el Capítulo 5 se ha aplicado de forma novedosa el Análisis de Correspondencia 
(DCA) a las asociaciones de aves del Pleistoceno Superior de Europa occidental. Los resultados 
revelan una distribución de los yacimientos en un gradiente norte-sur, y un ordenamiento de 
los mismos en grupos relacionados con el tipo de paisaje. 
 4-Varios yacimientos de localidades actualmente mediterráneas pero próximas al límite 
actual entre las zonas Mediterránea y Eurosiberiana aparecen agrupados con yacimientos de 
ámbito eurosiberiano, reflejando posición mas meridional del límite entre ambas zonas durante 
el Pleistoceno Superior.
 5-La correspondencia entre la presencia de especies ligadas al hábitat de bosque y 
númerosos yacimientos del ámbito eurosiberiano sugieren la existencia de extensas áreas de 
bosque en esta zona de Europa a lo largo del Pleistoceno Superior
 6-La ventaja del Análisis de Correspondencia respecto a otros análisis es la comparación 
directa de las asociaciones de aves presentes en un yacimiento y la proporción entre ellas, sin 
introducir datos relacionados con el hábitat o los requerimientos climáticos.  La desventaja 
es la escasez de datos disponibles, que no permite realizar análisis para rangos de tiempo más 
cortos. 
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1. GENERAL CONCLUSIONS
 1-This thesis extends the knowledge of the fossil record of the Clase Aves in the north 
of the Iberian Peninsula, with the analysis of the avian bone and eggshell fossil associations of 
13 sites, belonging to the Early Pleistocene (Sima del Elefante and Gran Dolina), to the Upper 
Pleistocene (Aguilón P-7, Llonin, Abittaga, Axlor, Koskobilo, Atxuti I and Los Batanes C-4), 
and to the Holocene (La Brecha del Rincón B-9, B-8, C-15 and D-2). Altogether 10645 
avian remains have been analyzed and 73 taxa have been identified. 
 2-The origin of the accumulation of the avian remains is diverse. In Sima del Elefante 
and Llonin the accumulation have a mixed origin, due to the action of birds of prey and the 
natural death of the individuals which inhabited the cave. In Aguilón P-7, B-8 and C-15 caves 
the origin is the action of birds or prey. In Abittaga and Atxuri I the origin is the natural death 
of individuals which inhabited the caves. In Axlor the accumulation is due to the anthropic 
action. In Gran Dolina the origin of the accumulation is the transport of the eggshells from 
outside to the inside of the cave by the streams, along with the sediment.
2. GEOGRAPHIC AND STRATIGRAPHIC DISTRIBUTION OF BIRDS IN THE 
FOSSIL RECORD OF THE IBERIAN PENINSULA
2.1 Early Pleistocene
 1-In the TE7 to TE16 levels of Sima del Elefante  9553 avian remains belonging to 
31 taxa have been identified:  Aves indet., Anseriformes indet., Anas sp., Galliformes indet., 
Palaeocryptonyx donnezani, Bonasa sp.,  Coturnix coturnix, Accipitridae indet., Halieetus 
albicilla, Aquila sp., Aquila cf. heliaca, Falco sp., Falco peregrinus, Falco tinnunculus, Rallus 
aquaticus, Gallinula chloropus, Charadriiformes indet., Calidris sp., Gallinago sp., Columba 
livia/oenas, Bubo sp., Athene noctua, Passeriformes indet., Alaudidae indet., Motacillidae 
indet., Turdus sp., Musciapidae indet., Paridae indet., Corvidae indet., Corvus cf. pliocaenus, 
and Coccotrhaustes coccothraustes.
 2-The Sima del Elefante avian association is similar to that of other Early Pleistocene 
European sites, highlighting the presence of Palaeocryptonyx donnezani (with Plio-Pleistocene 
distribution) and Corvus cf. pliocaenus (extinct in the Middle Pleistocene).
 3-The Corvus remains represent the 85% of the Sima del Elefante avian association. 
The remains have been assigned to Corvus cf. pliocaenus due to their biometric characteristics. 
The most significant difference with respect to other species is the length of the tarsometatarsus. 
Those differences may be related to feeding adaptations or be an expression of Allen’s rule. 
 4-The first paleoologic analysis carried out in eggshell remains from Atapuerca is 
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presented here. 22 eggshell fragments recovered from the TD6 level of the Gran Dolina (TD), 
Early Pleistocene, in age have been asigned to three different taxa: Anseriformes, Gruiformes 
and Charadriiformes.  In this level bone fossil remains of these three taxa have also been 
identified. 
 5-The species Aquila cf. heliaca, Haliaeetus albicilla, Falco tinnunculus, Rallus aquaticus, 
Athene noctua and Coccothraustes coccothraustes, and the genera Calidris and Gallinago in the 
Early Pleistocene levels of Sima del Elefante are for the moment the oldest evidence of these 
taxa in the Iberian Peninsula. 
 6-The presence of Bonasa en the Early Pleistocene levels of Sima del Elefante is for the 
moment the oldest evidence of the genus in the global fossil record. 
2.2 Upper Pleistocene
 1-In the site of Aguilón P-7 (AGP-7), in the Ebro Valley, 67 bird fossil remains 
belonging to 9 taxa have been analyzed: Galliformes indet., Lagopus sp., Aquila chrysaetos, 
Gyps fulvus, Passeridae indet., Anthus sp., Prunella modularis, Sturnus cf. unicolor and Corvus 
monedula. 
 2-In the site of Los Batanes C-4, in the Aragonese Pyrenees, 12 bird fossil remains 
belonging to 6 taxa have been analyzed: Aves indet., Passeriformes inder., Corvidae indet., 
Corvus frugilegus, Pyrrhocorax sp., and Pyrrhocorax graculus.
 3-In the new four sites from the Basque Country (Abittaga,  Axlor, Koskobilo and Atxuri 
I) 128 bird fossil remains belonging to 26 taxa have been analyzed: Aves indet., Anseriformes 
indet., Gyps fulvus, Aquila chrysaetos, Falconiformes indet., Falco tinnuculus, Lagopus muta, 
Perdix perdix, Lyrurus tetrix, Columbiformes indet., Columba livia/oenas, Passeriformes indet., 
Alauda sp., Miliaria calandra, Sturnus sp., Turdus sp., Turdus viscivorous, Corvidae indet., 
Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, Corvus sp. Corvus monedula/
Pyrrhocorax graculus, Corvus monedula and Corvus corax. 
 4-In the site of Llonin, in Asturias,  740 bird fossil remains belonging to 23 taxa 
have been analyzed: Aves indet., Mergellus albellus, Galliformes indet., Lagopus sp., Lagopus 
lagopus, Bonasa bonasia, Gyps fulvus, Falco sp., Falco naumanni, Columba livia/oenas, Strix 
aluco, Passeriformes indet., Alaudidae indet., Motacilla sp., Turdus sp., Corvidae indet., Pica 
pica, Garrulus glandarius, Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, Corvus 
corone and  Corvus corax. 
 5-The identified avian assemblages are generally similar to those registered in other 
Upper Pleistocene sites of the north of the Iberian Peninsula, highlighting the abundance of 
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small passeriforms, choughs (Pyrrhocorax spp.), doves (Columbiformes), Galliformes (Lagopus 
spp., Bonasa bonasia, Lyrurus tetrix) and birds of prey (Gyps fulvus, Aquila chrysaetos). 
 6-Althoug the record of the activity of Homo neanderthalensis in several sites, the 
interaction between humans and birds has only been registered in  the Axlor site remains. 
 7-In the analyzed sites four species that are currently absent from the Iberian Peninsula 
have been identified: Mergellus albellus, Lagopus lagopus and Bonasa bonasia in Llonin, Lyrurus 
tetrix in Koskobilo. Besides, the presence of Lagopus muta in Koskobilo is outside its current 
geographical distribution. 
2.3 Holocene
 1-The Holocene sites analyzed in this thesis are the ones located at a greater high above 
the sea level of the Iberian Peninsula.
 2-In the new four sites from the Aragosene Pyrenees (Brecha del Rincón B-9, B-8, 
C-15 and D-2) 123 bird fossil remains belonging to 22 taxa have been analyzed: Aves 
indet., Galliformes indet., Lagopus muta, Bonasa bonasia, Coturnix coturnix, Rallus aquaticus, 
Columba sp., Columba oenas, Columba palumbus, Passeriformes indet., Phoenicurus ochruros, 
Oenanthe oenanthe,  Lanius sp., Ficedula sp., Ficedula hypoleuca, Corvidae indet., cf. Perisoreus 
infaustus, Corvus frugilegus, Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus and 
Coccothraustes coccothraustes. 
 3-The identified avian assemblages are generally similar to those registered in other 
Holocene sites of the north of the Iberian Peninsula, and are also similar to the assemblages 
presents nowadays in the north of this region. 
 4-In the Holocene B-8 Cave site two species that are currently absent from the Iberian 
Peninsula have been identified: cf. Perisoreus infaustus and Bonasa bonasia. Also three species 
have been identified above their current altitude range: Coturnix coturnix, Columba palumbus, 
in the B-8 site, and Corvus frugilegus in the C-15 site. 
 5-The presence of these species in the assemblages may be due to the role as a refugium 
of the north of the Iberian Peninsula, and also to changes in the temperature tolerance of the 
species. In the case of the species identified outside their current altitude range their presence 
can also be due to the activity of a predator. 
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3. PALEOENVIRONMENT AND PALEOCLIMATE
 1-The Mutual Climatic Range method has been applied to the Aguilón P-7 avian 
association, and presents several problems that make it inadvisable for its use with avian 
assemblages. 
 2-The Habitat Weighting method has been applied to the Sima del Elefante avian 
association, and it can be useful when comparing the avian assemblage results with those 
obtained with the same method on other faunal groups of the same site. 
 3-In the Chapter 5 of the thesis a Correspondence Analysis (DCA) has been applied 
for first time to avian assemblages of the Upper Pleistocene of Western Europe. The results 
reveal a distribution of the sites following a north-south gradient, and a grouping of the sites 
according to the landscape. 
 4-Several sites which are nowadays mediterranean, and are close to the current 
Mediterranean-Eurosiberian boundary appear grouped with eurosiberian sites, reflecting a 
more meridional position of the boundary between zones in the Upper Pleistocene. 
 5-The correspondence between the presence of species linked to forested habitats 
and numerous eurosiberian sites suggests the existence of extensive forest areas in this area of 
Europe along the Upper Pleistocene. 
 6-The avail of the Correspondence Analysis over other methodologies is the direct 
comparision of the avian assemblages and the proportions between the taxa, without 
introducing the data concerning the habitat or climatic demands of the taxa. Nevertheless the 
disadvantage of this method is the scarcity of available data, that does not allow the perform 
of analysis for shorter time lapses. 
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C. praecorax Mourer-Chauviré, 1975 7,5 90,5 5,5 9,8 57,1 4,8 8,2
C. hungaricus Mourer-Chauviré,2004 13,5 67,0 10,0 4,0
Corvus corax Mourer-Chauviré, 1975 60,3 4,8 17,8 94,5 25,4 8,7 114,1 6,4 11,7 69,4 17,7 69,7 15,0 14,8 68,5 13,7 5,1 9,4
Corvus corax Tomek & Bochenski, 2000 60,8 55,7 13,2 4,6 17,8 95,9 26,7 8,8 21,1 12,3 115,1 14,7 6,3 13,2 9,4 69,7 63,3 12,6 7,7 10 14,9 69,2 15,0 6,6 5,7 14,9 68,0 13,3 5,2 9,3 6,1
Corvus corax  ♂ Tomek & Bochenski, 2000 62,1 56,7 13,6 4,7 18,2 97,3 27,5 9,0 21,4 12,6 70,9 15,3 6,9 15,3
Corvus corax   ♀ Tomek & Bochenski, 2000 59,7 54,8 12,9 4,5 17,4 94,6 26,0 8,7 20,6 12,1 68,2 14,8 6,5 14,7
Corvus corax MNHN (n=4) 58,0 52,6 13 4,5 15,7 91,5 26,2 8,9 19,9 12,1 108,7 13,9 6,2 12,4 8,2 67,9 61,1 11,8 7,4 9,4 14,3 65,1 14,4 6,3 5,5 14,1 69,1 12,0 4,8 8,5 5,5
Corvus corax LACL (n=4) 58,7 53,6 12,6 4,7 17,0 92,5 26,1 8,8 20 12 111,4 14,4 6,5 13,0 9,3 67,2 60,9 12,1 7,6 9,7 14,9 67,2 14,8 6,6 5,8 14,7 66,3 12,8 5,2 9,1 6,1
C. corax corax Hernández et al., 1993 89,9 109,4 67,6 73,0
C. corax tingitanus Hernández et al., 1993 81,2 98,7 62,9 68,2
C. corax hispanicus Stewart,  1999 58,7 90,5 98,7 67,3 70,7
C. corax neomexicanus Magish et al., 1977 52,4 82,2 109,7 61,8
Corvus  macrorhynchos Mourer-Chauviré, 1975 50,6 3,8 23,2 77,1 20,2 6,8 89,8 5,5 9,7 54,5 11,9 59,2 12,0 12,7 60,3 11,3 4,2 7,7
Corvus albicollis Mourer-Chauviré, 1975 56,7 4,7 19,1 94,0 23,9 8,0 68,0 14,2 65,6 14,4 14,5 80,5 13,8 9,9
Corvus albicollis MNHN (n=2) 58,0 53,9 13,4 4,7 17,3 96,5 26,6 8,3 20,8 11,4 122,3 14,5 6,4 13,0 9,8 70,9 61,8 12 7,4 9,8 14,6 66,0 14,0 6,2 5,5 14,6 82,5 13,9 6,5 8,1 6,6
Corvus  rhidipurus Mourer-Chauviré, 1975 46,9 3,8 14,6 78,0 19,1 6,9 97,7 5,2 9,1 57,2 11,6 54,8 11,4 11,2 64,8 10,6 3,8 7,3
Corvus ruficollis Mourer-Chauviré, 1975 47,3 4,0 15,0 77,8 20,0 7,0 97,6 5,2 9,7 57,7 12,3 51,4 10,5 11,2
Corvus corone Tomek & Bochenski, 2000 44,6 41,1 9 3,2 12,6 80,1 10,4 4,7 9,5 6,7 49,0 44,7 8,9 5,6 7,4 10,5 52,8 10,3 4,5 4,1 10,8
Corvus corone  ♂ Tomek & Bochenski, 2000 45,8 42,2 9,3 3,3 13,1 81,8 10,6 9,8 6,9 50,1 45,5 9,2 5,9 10,8 54,0 10,6 4,6 4,2
Corvus  corone ♀ Tomek & Bochenski, 2000 43,9 40,5 8,8 3,1 12,4 79,3 10,2 9,5 6,7 48,6 44,3 8,8 5,6 10,5 52,1 10,2 4,5 4,0
C. corone corone Tomek & Bochenski, 2000 65,8 18,5 5,9 14,9 8,1 57,7 9,5 3,6 6,9 4,3
C. corone corone  ♂ Tomek & Bochenski, 2000 18,9 9,7 7,0 4,4
C. corone corone  ♀ Tomek & Bochenski, 2000 18,2 9,3 6,8 4,2
C. corone cornix Tomek & Bochenski, 2000 67,3 18,9 6,2 15,3 8,3 57,7 9,4 3,6 7,0 4,2
C. corone cornix  ♂ Tomek & Bochenski, 2000 69,3 19,7 6,4 16
C. corone cornix  ♀ Tomek & Bochenski, 2000 66,9 18,5 6,1 15,1
Corvus frugilegus Tomek & Bochenski, 2000 42,5 39,6 8,7 3,1 12,2 64,6 18,1 5,9 14,1 8,3 79,3 9,8 4,4 9,1 6,4 48,1 44,2 8,4 5,1 6,9 10,3 49,0 9,8 4,3 3,9 10,0 54,6 9,1 3,4 6,7 4,1
Corvus frugilegus  ♂ Tomek & Bochenski, 2000 43,3 40,2 8,8 13,0 66,0 18,3 6,0 14,3 8,6 80,8 10 9,3 6,6 49,1 45,1 8,6 10,5 50,0 9,9 10,4 55,6 9,4 3,5 4,3
Corvus frugilegus  ♀ Tomek & Bochenski, 2000 41,7 38,9 8,5 11,8 63,3 17,8 5,9 13,8 8,1 77,3 9,6 8,9 6,3 47,0 43,1 8,2 10,2 48,0 9,7 9,9 53,6 8,9 3,3 4,0
Corvus monedula Tomek & Bochenski, 2000 31,6 29,4 6,6 2,3 9,0 46,6 14,4 4,6 10,9 6,3 57,9 7,3 3,4 7,0 4,9 35,9 33,1 6,3 3,8 5,2 7,6 37,6 7,5 3,2 3,0 7,6 43,3 6,8 2,7 5,2 2,9
Corvus monedula ♂ Tomek & Bochenski, 2000 35,6 32,8 6,8 2,5 9,7 47,5 14,7 11,1 38,5 7,8 7,8
Corvus monedula  ♀ Tomek & Bochenski, 2000 33,8 31,2 6,5 2,3 9,2 46,1 14,2 10,7 37,0 7,6 7,5
Pyrrhocorax pyrrhocorax Tomek & Bochenski, 2000 36,1 33,6 8,3 2,4 10,0 52,9 15,7 5,3 12,5 6,8 65,2 8,4 3,9 7,9 5,6 38,9 35,7 7,5 4,8 6 9,0 41,6 8,3 3,6 3,5 9,1 51,0 7,9 2,8 5,5 3,2
Pyrrhocorax graculus Tomek & Bochenski, 2000 34,5 29,4 6,6 2,3 9,0 43,4 14,2 4,6 11,3 6,4 57,4 7,6 3,5 7,3 4,7 35,5 32 6,5 4,1 5,7 8,1 40,0 7,3 3,1 3,0 7,7 45,4 7,1 2,6 5,2 2,6
TarsometatarsoCoracoides Húmero Ulna Carpometacarpo Fémur
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Valverde (Gautier & Heintz, 1974); 7-Jarama VI (Sánchez-Marco, 2005a); 8- Casablanca (Almenara I)(Sánchez-
Marco, 2005a);  9-Quibas (Sánchez-Marco, 2005a); 10-Cueva Negra del Estrecho del Río Quipar (Walker, 
2001); 11-Huéscar I (Sánchez-Marco, 2005a);  12-Venta Micena (Martínez-Navarro, 1992); 13- Cueva Victoria 
(Sánchez-Marco, 2005a). Yacimientos del Pleistoceno Medio: 1- Gran Dolina, Galería (Sánchez-Marco, 2005a); 
14-Torralba (Sánchez-Marco, 2005a), Ambrona (Sánchez-Marco, 2005b); 15-Villacastín (Arribas, 1994); 
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fig. 5: Localización de los yacimientos con aves de la península ibérica del Cuaternario (Pleistoceno Superior). 
En gris los macizos carbonatados. 1-Pala da Vella (Fernández-Rodríguez et al., 1996); 2- Cueva del Conde 
(Altuna, 1977); 3-La Cuevona (Sánchez-Marco, 1986); 4-Cueto de la Mina (Sánchez-Marco, 2005); 5-La Riera 
(Sánchez-Marco, 2005); 6-Cueva del Esquilleu (Baena et al., 2005); 7-El Castillo (Sánchez-Marco, 2018b); 
8-Altamira (Hernández-Carrasquilla, 1993); 9-Cueva de Hornos de la Peña (Harlé. 1912);  10-Cueva de El 
Pendo (Fuentes, 1980); 11-Cueva de La Arenaza (Elorza, 1990); 12-Urratxa (Elorza, 1997); 13-Santimamiñe 
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(Elorza, 1990); 14-Santa Catalina (Elorza, 2014);  15-Lumentxa (Elorza, 1990); 16-Laminak II (Hernández-
Carrasquilla, 1993); 17-Praileaitz I (Moreno-García, 2017); 18-Ermittia (Elorza, 1993), Ekain (Eastham, 1984), 
Amalda (Eastham, 1989b), Erralla (Eastham, 1989c); 19-Aitzbitarte IV (Elorza, 1990), Cueva de la Torre 
(Barandiarán, 1971); 20-Berroberria (Diez Fernández-Lomana et al., 1995); 21-Artazu VII (Suárez-Bilbao et al., 
2018), Lezetxiki (Elorza, 1990); 22-Labeko Koba (Elorza, 2000); 23-Abauntz (Altuna et al., 2002); 24-Cueva 
de Juan Berchmans, Cueva del Caballón (Wolf, 1939-41); 25- Valdegoba (Sánchez-Marco, 2004); 26-Gabasa 
I (Hernández-Carrasquilla, 2001); 27-Cau d´Olopte (Sánchez-Marco, 2005); 28-Cueva del Parco (Hernández-
Carrasquilla, 1993); 29-Balma del Gai (Garcia i Petit, 2005); 30-Cova dels Ermitons (Garcia i Petit, 2005); 
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Tuxuneras (Villalta, 1964); 38-Abric Romani (Sánchez-Marco, 2004); 39-Brechas de la Cantera de l´Altissent 
(Daura & Sanz, 2003); 40-Font Voltada (Garcia i Petit, 2005); 41-Cueva de la Guineu (Garcia i Petit, 2005); 
42-Avenc del Gegant (Sánchez-Marco, 2004); 43-Coll Verdaguer (Daura et al., 2017); 44-Terrases de la Riera 
dels Canyars (Daura et al., 2013); 45-Cova Foradada (Rodríguez-Hidalgo, en revisión); 46-Cova del Rinoceront 
(Daura et al., 2015); 47-El Muscle (Sánchez-Marco, 2005); 48-Els Colls (Garcia i Petit, 2005); 49-Karst de 
Prádena (Sánchez-Marco, 2002); 50-Pontón de la Oliva (Sánchez-Marco, 2000); 51-Cau d´en Borrás (Sánchez-
Marco, 2005); 52-Matutano (Eastham, 2001); 53-Cova de Blaus (Villaverde et al., 1998); 54-Jarama II (Sánchez-
Marco, 2005); 55-Cueva del Volcán del Faro (Davidson, 1989);  56-Parpalló (Davidson. 1989); 57-Cova Foradà 
(Eastham, 2001); 58-Covas de Cendres (Sánchez-Marco, 2004); 59-Mallaetes (Davidson, 1989); 60-Cova 
Negra de Bellús (Eastham, 2005); 61-Cova Bolumini (Tortosa et al., 2002); 62-Tossal de la Roca (Sánchez-
Marco, 2005); 63-El Salt (Eastham, 2001); 64-Cueva del Niño (Eastham, 2001); 65-Sima de las Palomas del 
Cabezo Gordo (Walker, 2001);  66-Cueva de Ambrosio (Sánchez-Marco, 2005); 67-La Carihuela (Sánchez-
Marco, 2005); 68-Cueva de la Campaña del Pinar (Koby & Spahni, 1956); 69-Las Yedras (Ruiz-Bustos, 1978); 
70-Zafarraya (Eastham, 1989a); 71-El Padul (Fuentes & Meijide, 1970); 72-Cueva de Nerja (Eastham, 1986); 
73-Genista Cave, Gorham´s Cave, Devil´s Cave, Vanguard Cave, Ibex Cave (Cooper, 2005), Cuevas, Beefsteak 
(Cortés et al., 1980); 74-Abrigo do Lagar Velho (Moreno-García & Pimenta, 2002); 75-Gruta do Gruta do 
Caldeirão (Davis, 2002); 76-Lapa do Picareiro (Hockett & Haws, 2009); 77-Gruta da Furninha (Brugal et al., 
2012), Casa da Moura (Domingues-Figueiredo, 2010); 78-Lapa do Suão (Haws & Valente, 2006), Gruta Nova 
da Columbeira (Domingues-Figueiredo, 2010); 79-Lapa da Rainha (Regala & Gomes, 2002); 80-Gruta do Pego 
do Diabo (Zilhão et al., 2010); 81-Gruta da Figueira Brava (Mourer-Chauviré & Antunes, 2000); 82-Gruta do 
Escoural (Deville, 1996); 83-Vale de Boi (Manne et al., 2012)...........................................................................7
fig. 6: Localización de los yacimientos con aves de la península ibérica del Cuaternario (Holoceno). En gris 
los macizos carbonatados. 1-Plaza del Marqués (Hernández-Carrasquilla, 1994); 2- La Riera (Sánchez-Marco, 
2005); 3-Cueva de Mazaculos II (Hernández-Carrasquilla, 1993); 4-Cubío Redondo (Sánchez-Marco, 2001); 
5-Cueva de El Pendo (Fuentes, 1980); 6-Cueva de la Arenaza (Elorza, 1990); 7-Urratxa III (Elorza, 1997); 
8-Santimamiñe (Elorza, 1990); 9-Santa Catalina (Elorza, 2014); 10-Herriko Barra (Sánchez-Marco, 2005), 
Lumentxa, Urtiaga (Elorza, 1990); 11-Ermittia (Elorza, 1993), Ekain (Eastham, 1984), Amalda (Eastham, 
1989); 12-Urtao II (Elorza, 1989); 13-Aitzbitarte IV (Elorza, 1990); 14-Castillo de Aitzorrotz (Mariezkurrena 
& Altuna, 1981); 15-Jentilén-Lahioa (Altuna, 1974); 16-Muru-Astrain (Castaños, 1988b); 17-Cerro de 
Santa Ana (de Miguel & Morales, 1983); 18-El Puyo, Apardues (Castaños, 1988a); 19-La Rada (Hernández-
Carrasquilla, 1993); 20-La Hoya (Altuna & Mariezkurrena, 1983); 21-Sacaojos (Driesch & Boessneck, 1980); 
22-Fuenteungrillo (Hernández-Carrasquilla, 1993); 23-El Soto de la Medinilla (Hernández-Carrasquilla, 1993); 
24-La Mota (Hernández-Carrasquilla, 1993); 25-Melgar de Abajo (Hernández-Carrasquilla, 1993); 26-Tiermes II 
(Hernández-Carrasquilla, 1993); 27-Añamaza (Cáscaras de huevo)(Sancho et al., 2015); 28-Moncín (Harrison et 
al., 1987); 29-Bilbilis (Castaños et al., 2006); 30-Los Castellazos (Hernández-Carrasquilla, 1993); 31-Zafranales 
(Castaños, 1988c); 32-Cueva del Parco (Hernández-Carrasquilla, 1993); 33-Cingle Vermell (Vilette, 1983); 
34-Cueva de la Guineu (Garcia i Petit, 2005); 35-Sant Gregori (Hernández-Carrasquilla, 1993); 36-Alorda 
Park (Hernández-Carrasquilla, 1992); 37-Castanheiro do Vento (Costa, 2008); 38-Freixo de Numão (Costa, 
2009); 39-Cerro Redondo (Hernández-Carrasquilla, 1993); 40-Villa de Hyppolytus (Hernández-Carrasquilla, 
1994), El Burgalés (Hernández-Carrasquilla, 1993); 41-Angosta de los Mancebos, San Isidoro, Cava Baja, Plaza 
del Rollo (Hernández-Carrasquilla, 1993); 42- San Antonio (Hernández-Carrasquilla, 1993); 43-Tinto de Juan 
de la Cruz (Hernández-Carrasquilla, 1994); 44-Torrecilla de Iván Crispín (Hernández-Carrasquilla, 1993); 
45-Calatalifa (Hernández-Carrasquilla, 1993); 46-Villarejo de Salvanes (Hernández-Carrasquilla, 1993); 47-El 
Castro de la Coronilla (Sánchez & Cerdeño, 1992); 48-Recopolis (Hernández-Carrasquilla, 1993); 49-Poblado 
de San Esteban (Castaños, 1981); 50-Torre del Andador (Hernández-Carrasquilla, 1993), Castillo de Albarracín 
(Hernández-Carrasquilla, 1994); 51-Cova Fosca (Vilette, 1983); 52-Cueva de Pedro Fernández (de Miguel, 
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1987); 53-Pico de la Muela (de Miguel & Morales, 1985); 54-Fuente de la Mota (Morales, 1981); 55-Reillo 
(Hernández-Carrasquilla, 1993); 56-Cueva del Cuco (de Miguel, 1987); 57-Morra de Quintanar (Hernández-
Carrasquilla, 1993); 58-Cova del Barranc Fondo (de Miguel, 1987); 59-El Amarejo (Aguilar, 1990); 60-Cueva 
de la Sarsa (Driesch & Boessneck, 1980); 61-El Acequión (Hernández-Carrasquilla, 1993); 62-Cabezo Redondo 
(Driesch & Boessneck, 1969); 63-Azuer, Los Palacios (Driesch & Boessneck, 1980); 64-Calatrava la Vieja 
(Hernández-Carrasquilla, 1993); 65-Begastri (Hernández-Carrasquilla, 1993); 66-Los Saladares (Driesch, 1973); 
67-Castellón Alto, Loma de la Balanuca (Milz, 1986), Cerro del Real (Boessneck, 1969), Cerro de la Virgen 
(Driesch, 1972); 68-La Bastida de Totana (Hernández-Carrasquilla, 1993); 69-Terrera del Reloj (Milz, 1986); 
70-Terrera Ventura (Driesch & Morales, 1977); 71-El Tarajal (Morales, 1976); 72-Fuente Álamo (Driesch et 
al., 1985); 73-El Barranquete (Driesch, 1975); 74-Los Millares (Peters & Driesch, 1990); 75-Cuesta del Negro 
(Lauk, 1976); 76-Cerro de la Encina (Friesch, 1987); 77-Cueva del Coquino (Ruiz-Bustos, 1992); 78-Cueva 
Horá (Fuentes & Meijide, 1975); 79-Castillejos de Montefrío (Ziegler, 1990), Cerro de los Castellones (Driesch 
& Kokabi, 1977); 80-Toscanos (Boessneck, 1973), Nerja (Eastham, 1986); 81-Cerro de la Tortuga (Uerpmann 
& Uerpmann, 1973); 82-Gorham´s Cave (Cooper, 2005), Genista Cave (Hernández-Carrasquilla, 1993), Sevells 
(Wolf, 1939-1941); 83-Cueva de la Dehesilla (Boessneck & Driesch, 1980); 84-Cueva del Parralejo (Boessneck 
& Driesch, 1980); 85-Castillo de Doña Blanca (Hernández-Carrasquilla, 1993); 86-Munigua (Boessneck & 
Driesch, 1980); 87-Cerro de las Cabezas (Driesch, 1982); 88-Cerro Macareno (Amberger, 1985), Celda del 
Prior en la Cartuja (Hernández-Carrasquilla, 1990); 89-M. de Santa Clara-a-Velha (Moreno-García & Detry, 
2008); 90-Conímbriga (Moreno-García & Pimenta, 2004); 91-Gruta do Caldeirão (Davis, 2002); 92-Abrigo da 
Pena d´Água (Valente, 1998); 93-Botijas (Morales, 1976); 94-Vale de Frade (Araújo et al., 2014); 95-Convento 
de São Francisco (Moreno-García & Davis, 2001), Alcáçova de Satarém (Davis, 2006); 96-Concheiro de 
Toledo (Moreno-García, 2011); 97-Algar do Bom Santo (Pimenta, 2014); 98-Cabeço da Arruda, Cabeço da 
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del proceso intermetacarpal alcanza el final del espacio intermetacarapal; 3: el limite proximal de la placa ósea 
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placa ósea en el límite caudal; 12: el nódulo del lado dorsal de la facies articular es más corto que el límite ventral. 
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TE9c de la Sima del Elefante, la banda gris el rango de tamaños del mismo. Datos de C. monedula, C. frugilegus, 
C. corone y C. corax extraídos de Tomek & Bocheński (2000), datos de C. p. janossy y C. c. antecorax extraídos 
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especies extintas, el punto blanco representa los valores para el cuervo del nivel TE9c de la Sima del Elefante, la 
banda gris el rango de tamaños del mismo. Datos de C. monedula, C. frugilegus, C. corone y C. corax extraídos de 
Tomek & Bocheński (2000), datos de C. praecorax, C. p. janossy y C. c. antecorax extraídos de Mourer-Chauviré 
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fig. 24: Medidas del tarsometatarso de grandes córvidos. a) Longitud máxima del tarsometatarso; b) anchura 
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de C. monedula, C. frugilegus, C. corone y C. corax extraídos de Tomek & Bocheński (2000), datos de C. praecorax 
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c) Corvus corax (LARC-1813); d) Corvus corax  (MNHN 1939-384); e) Corvus corax (MNHN 1997-949); f ) 
Corvus corone (LARC-227); g) Corvus frugilegus (UNIFE-370); h) Corvus del nivel TE9c de la Sima del Elefante; 
i) Corvus corax antecorax de Saint-Vallier (extraído de Mourer-Chauviré, 1975); j) Corvus pliocaenus de Cava Sud 
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fig. 26: Características morfológicas de los tibiotarsos y los tarsometatarsos de los cuervos del nivel TE9c de 
la Sima del Elefante. a) Tibiotarso, parte distal, vista craneal; 4: el límite de la parte articular entre cóndilo 
medial y el cóndilo distal lateral es horizontal; 5: el nódulo del puente supratendineo tiene forma de cresta. b) 
Tarsometatarso, parte proximal, vista dorsal, 1: no hay inflexión en la eminencia intercondilar. c) Tarsometatarso, 
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Avian remains from the Upper Pleistocene (MIS3) site of Aguilón P-7, south of the Ebro River,
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Aves are represented by abundant fossil remains in Quaternary sites. Birds are well adapted to the environment they inhabit,
so they make very good paleoenvironmental indicators for Quaternary sites. Here we analyse the avian remains from the
Late Pleistocene (probably MIS3) site of Aguilón P-7 (AGP-7). The Pleistocene sediments fill up a shallow cave, which is
located in the Zaragozan part of the Iberian Range, 55 km south of the city of Zaragoza. We have for the first time provided a
taxonomic and taphonomic study of the avian assemblage of AGP-7, as well as a preliminary paleoenvironmental analysis
based on these data. Nine avian taxa have been identified: Galliformes indet., Lagopus sp., Aquila chrysaetos, Gyps fulvus,
Passeridae indet., Anthus sp., Prunella modularis, Sturnus cf. unicolor and Corvus monedula. The taphonomic analysis did
not provide conclusive information. However, it suggests an accumulation of uneaten food remains by diurnal birds of prey.
The identified taxa currently inhabit the Iberian Peninsula, populating woodland environments with rocky areas. They are
found in areas with an oceanic climate, in contrast to the Mediterranean climate that now prevails in Aguilón.
Keywords: birds; Spain; paleoenvironmental reconstruction; taphonomy
1. Introduction
Aves is currently the most diverse group of vertebrates,
amounting to almost 10,000 species (Monroe and Sibley
1993). Birds are present in every ecosystem in the world,
and they usually show specific habitat preferences (Gill
2007).
In general, Quaternary avian remains are both direct
and indirect. Fossil birds represent a variable percentage in
Pleistocene assemblages, but birds of prey such as owls
play a major role in the accumulation of small vertebrates
(Andrews 1990). They are the main agent of small-
mammal accumulations, through the production of pellets
and food remains (Andrews 1990; Fernández-Jalvo 1995,
Laroulandie 2002b; Bocheński 2005; Bocheński, Tomek,
Tornberg, et al. 2009). Bird fossil remains from
Quaternary sites have also been studied throughout Europe
(Boev 2000; Laroulandie 2000; Pavia 2001; Bocheński,
Tomek, Wilczyński, et al. 2009; Boev 2009). In Spain the
pioneering works of Alcover and Sánchez-Marco (Sán-
chez-Marco 1987; Alcover 1989; Sánchez-Marco 1989;
Alcover and McMinn 1995; Alcover 2001; Sánchez-
Marco 2002) laid the foundations for the study of
Quaternary birds (Castaños et al. 2006; Bocheński 2007;
Blasco and Fernández Peris 2012; Guerra et al. 2012).
The main aim of the present paper is to present the first
description of an Upper Pleistocene (probably MIS3)
avian assemblage in the central Ebro Valley: the cave of
Aguilón P-7, one of the few localities in the region with
Neanderthal tracks (Cuenca-Bescós et al. 2010, 2011;
Sauqué, Galán, et al. 2014; Galán et al. 2015). We have
analysed the taxonomic and taphonomic composition of
the assemblage, and the paleoenvironmental implications
have also been analysed and discussed.
1.1 Geographical and geological situation of the
Aguilón P-7 site
The site of Aguilón P-7 (AGP-7) is a cave located in a
karstic complex formed in a limestone hill called Cerro
Pezón. This hill is located on the left bank of the ravine of
Valdeaguilón, close to the town of Aguilón, 55 km south of
the city of Zaragoza (Spain) (Figure 1(a)), in the northern
face of the Iberian Range. The main entrance opens to the
north, at an altitude of 683m above sea level (Gisbert and
Pastor 2009).
All the caves comprising the karstic complex are
formed at the contact between two Upper Jurassic
formations; the marls and clays of the Loriguilla
(Kimmeridgian) and the thick limestones of the Higuer-
uelas (Tithonian) (Cortés-Gracia and Casas-Sainz 1996;
Cuenca-Bescós et al. 2010) (Figure 1(b)).
As in other speleogeneses in the Iberian Peninsula,
these carbonates will have been affected by dissolution
during the Pliocene-Early Pleistocene (Ortega et al. 2013).
As occurred with other caves in the northern flank of the
Iberian Range, the geometry of the site and its filling were
conditioned by the incision of the main rivers in the area
and the development of the hydrological basin of the Ebro
River. According to Luzón et al. (2008), the central area of
the Ebro River basin was a braided system with high water
q 2015 Taylor & Francis
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availability and alternating high- and low-energy periods
during the Pleistocene. After a preliminary geological
survey of the area undertaken in May 2010 (Sasowsky,
personal communication), it was observed that the
drainage of the karst system has changed in orientation
from an exit towards the Huerva River (the main river in
the area) to its current exit towards the ravine of
Valdeaguilón, a secondary incision in the hydrological
system of the Aguilón area.
The paleontological excavation took place in the
entrance hall of AGP-7 and in an inner gallery
(Figure 2). The cave filling of the entrance hall
comprises a single sedimentary level, which is 85 cm
thick. It consists of a reddish clay matrix with
heterometric limestone ridges from the cave wall, and
it presumably corresponds to a single deposition event.
Six different sectors have been distinguished in the
AGP-7 entrance hall: Hiedra, Entrada, Pendiente,
Centro, Galerı́a and Fondo.
A radiocarbon dating was made using a bone from a
roe deer (Capreolus capreolus) exhumed from the base of
the section. This gave an age of just under 46.3 ka BP (for
the methodology see Bronk Ramsey, Highman, Bowles,
et al. 2004; Bronk Ramsey, Higham, Leach, et al. 2004).
The faunal assemblage points to a Late Pleistocene
biostratigraphic age [a warm moment, with the presence of
Iberomys cabrerae (Cuenca-Bescós et al. 2014)], likely
from the beginning of Marine Isotope Stage 3 (MIS3),
which was a period with rapid climatic changes (Sánchez-
Goñi and d’Errico 2005).
1.2 The faunal assemblage from the Aguilón P-7 site
The paleontological study of the site reveals great
taxonomic richness, notwithstanding the small amount of
sediment excavated. The faunal list of mammals is as
follows (Cuenca-Bescós et al. 2010; Galán et al. 2015):
Crocidura sp., Rhinolophus ferrumequinum, Rhinolophus
hipposideros, Myotis gr. myotis/blythii, Myotis cf.
bechsteinii, Myotis emarginatus, Myotis daubentoni,
Plecotus gr. auritus/austriacus, Hipsugo savii vel
Pipistrellus gr. kuhlii/nathusii, Miniopterus schreibersii,
Lagomorpha indet., Apodemus sp., Microtus sp., Microtus
(Terricola) sp., Iberomys cabrerae, Chionomys nivalis,
Cuon alpinus, Canis lupus, Crocuta crocuta, Panthera
pardus, Vulpes vulpes, Ursus arctos, Lynx pardinus, Felis
silvestris, Meles meles, Cervus elaphus, Capra pyrenaica,
Capreolus capreolus, Rupicapra pyrenaica and Equus
ferus.
The cave may have been used as a den by large
carnivores because there are some punctures present in the
herbivore remains, and the amount of carnivore taxa is
Figure 1. (a) Geographical and geological location of the Aguilón P-7 site. Modified from Cortés-Garcı́a and Casas-Sainz 1996. (b)
Images of the AGP-7 cave entrance.
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high (Sauqué, Galán, et al. 2014). Also, Mousterian tools
have been recovered, including a scraper, suggesting that
the cave was visited by Neanderthals. They are
anthropogenic marks on the herbivores remains. The
high level of fracturation, and the low carnivore
modification points that the accumulation of the macro-
fauna had an anthropogenic origin (even if the cave was
occupied by carnivores temporally) (Sauqué, Galán, et al.
2014; Sauqué, Garcı́a-González, et al. 2014; Sauqué,
Rabal-Garcés, et al. 2014), although no human remains
have been found (Cuenca-Bescós et al. 2010).
1.3 Institutional abbreviations
MPZ: Museo de Ciencias Naturales de la Universidad de
Zaragoza; AGP-7: Aguilón P7 cave. GA: Aragosaurus
Group-IUCA, Zaragoza; UNIFE: Università Degli Studi di
Ferrara, Dipartamento di Studi Umanistici; CIAMA:
International Centre for Water and Environment-La
Alfranca, Zaragoza; CEA: Speleological Centre of
Aragón.
2. Material and methods
In this work we have analysed fossils recovered both
during excavation and during water screening the
sediments.
2.1 Sample processing
The fossil remains studied in this work come from the
excavation campaigns carried out at the Aguilón P-7
cave in 2005, 2009 and 2010. Six different sectors
were distinguished in order to organise the paleonto-
logical excavation: Entrada (E), Pendiente (P), Centro
(C), Galerı́a (G), Fondo (F) and Hiedra (H) (Figure 2).
The surface material was cleaned from sectors E, P,
C and H. In situ test material was extracted from
sector F, and in situ material was systematically
excavated at regular deep intervals from sectors E, P,
C and H.
Sixty-four samples obtained during the excavation
were revised, and 29 of them contain bird remains. The
samples are the residues left when the sediment from the
excavation was processed by water-screening techniques
that allow the small-vertebrate remains to be recovered
from the sediment. For sieving-screening we used
superimposed 0.2- and 0. 05-cm mesh screens. The
whole process of washing, sieving and drying took three
days. The amount of matrix processed totalled approxi-
mately 280 kg.
The recovered fossil samples are housed in the
Museum of Natural Sciences of the University of
Zaragoza. The laboratory work was accomplished in the
laboratories of the University of Zaragoza. This consisted
of first identifying and picking out the avian fossils and
separating them from the rest of the fossil vertebrate
remains. Then, the birds were taxonomically analysed.
Those obtained by sieving-screening were also analyzed
taphonomically.
Two binocular microscopes, an Olympus SZX12 and
an Olympus SZ61, were used. Images of the bird remains
were obtained using Olympus software associated with
the binocular microscopes: Matrox Inspector and
LCmicro.
2.2 Taxonomy
A systematic analysis of the avian fossils was undertaken.
The nomenclature of the general anatomy follows Baumel
(1993); the nomenclature and taxonomy of the passerine
humerus follow Jánossy (1983). The reference collections
were from the GA, Paleontology Department of the
Universidad de Zaragoza, Università Degli Studi di
Ferrara, Dipartamento di Studi Umanistici and the Centro
de Recuperación de Fauna Silvestre de La Alfranca
(CIAMA).
Figure 2. Plan view of AGP-7 and the excavation grid. H:
Hiedra, E: Entrada, C: Centro, P: Pendiente, G: Galerı́a, F:
Fondo. Modified from Gisbert and Pastor (2009) and Cuenca-
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2.3 Taphonomy
To focus the taphonomic approach we did a
preliminary study of the remains. Only 12% of the
remains showed digestion marks. That allows us to
discard carnivores as the principal accumulation agents
(Andrews 1990) and study birds of prey as principal
accumulators. Though, the high presence of carnivores
in the assemblage (Sauqué, Galán, et al. 2014) points
that they could act as secondary accumulators in some
moments.
Also the effect of trampling on the bones has to be
taken into account. It can have a destructive effect on the
microvertebrate remains (Andrews 1990), specially on
the fragile bird bones. The relative abundance of avian
remains in the site assemblage (approximately 10% of
the microvertebrate assemblage) prompts that trampling
was not an important taphonomic agent; however, it
could occur in the moments when the cave was
occupied.
Methodologies for taphonomic analysis have been
developed by several authors for the study of birds as
agents of accumulation in Quaternary sites (Andrews
1990; Laroulandie 2002a; Bocheński 2005; Bocheński,
Tomek, Tornberg, et al. 2009). These methodologies
were developed for large-bird remains, within large
samples. In the present paper, these modes of analysis
have been applied to the samples acquired by sieving-
screening. The aim of these analyses is to discriminate
whether or not the bird remains correspond to eaten prey,
and whether they were eaten by diurnal or nocturnal birds
of prey. The small size of the sample has hampered the
application of this methodology. There are other,
different methodologies for studying the origin of
accumulations (Bocheński 2005; Bocheński, Tomek,
Tornberg, et al. 2009), but the nature of the sample did
not allow them to be applied.
Consequently, the results should be taken as a tentative
approach to the mechanism of accumulation of the small-
bird fossils.
2.3.1 Pellets vs. uneaten remains
To discriminate whether the remains correspond to eaten
or uneaten prey, we studied the presence of signs of biting
or digestion in the fossils. These criteria involve scanning
the fossil-bone surface for bite marks (Andrews 1990) and
punctures (Bocheński, Tomek, Tornberg, et al. 2009;
Bocheński, Tomek, Wilczyński, et al. 2009; Bennàsar
2010; Bennàsar et al. 2014). The other analysis undertaken
with this objective in mind focused on the relation between
the amount of wing elements and leg elements, as
described by Bocheński (2005). According to the author,
this ratio varies according to the type of feeding
characteristic of the bird of prey. The ratio is calculated
as follows:
Pðhumerusþ ulnaeþ carpometacarpusÞPðfemursþ tibiotarsusþ tarsometatarsusÞ :
The result is represented as a proportion. High values
for wing elements in relation to leg elements suggest
uneaten remains. In pellets, the proportion approaches 1:1.
The result obtained was compared with the data presented
by Bocheński (2005).
2.3.2 Diurnal vs. nocturnal birds of prey
To discriminate whether the agent of the accumulation was
a diurnal or nocturnal bird of prey, and to infer what kind of
bird of prey produced the assemblage (according to the
three groups described by Bocheński 2005), two types of
analysis were undertaken. First we analysed the degree of
fracturing, using the criteria proposed by Bocheński (2005),
which relates to the ratio between complete and fractured
elements. The highest proportion of broken bones (more
than 70%) is produced by type 1, i.e. diurnal birds of prey
that produce pellets. Type 2 is the intermediate group, with
values for complete bones of between 30% and 60%. This
corresponds to nocturnal birds of prey (owls), which eat a
part of the prey, producing pellets and leave the rest
uneaten. The third group produces the highest values for
complete bones, usually above 60%. This corresponds to
diurnal birds of prey that leave the food remains uneaten,
and to owls producing pellets.
We also used the ratio between proximal and distal
elements proposed in the same paper. This ratio is as
follows:
Pðscapulaþ coracoidsþhumerusþ femursþ tibiotarsusÞPðulnasþ radiusþ carpusmetacarpusþ tarsusmetatarsusÞ :
The result obtained was represented as a proportion
and compared with the data presented by Bocheński
(2005).
2.4 Paleoenvironmental reconstruction
As birds of the late Quaternary have living representatives,
in the present paper we have used the mutual climatic
range method (in Blain et al. 2009) to infer the
paleoenvironment. This consists of a study of the current
distribution area of each identified taxon, ascertaining the
regions in which these areas overlap. These overlapping
regions define the potential areas where the assemblage
could occur now. An analysis of the climatic conditions in
these areas reflects the climatic conditions that would have
prevailed when the accumulation of the avian remains was
taking place. The data for the present distribution of the
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taxa were taken from Araújo et al. (2011). The climatic
data for the overlapping areas were taken from Ninyerola
et al. (2005).
The current habitats occupied by each taxon in the
fossil association were also analysed and compared.
3. Results and discussion
3.1 Taxonomy
Sixty-seven avian fossils were recovered in the Aguilón P-
7 cave site. Most of the fossils have only been identified to
the family level as Passeridae due to their poor
conservation and the lack of diagnostic elements (Table 1).
Class AVES Linnaeus, 1758
Order GALLIFORMES Temmink, 1820
Galliformes indet
Material: tarsometatarsus, proximal end (MPZ 2014/357)
Description: fragmented proximal end of a tarsome-
tatarsus. The medial cotyle and the lateral cotyle are
preserved. These are separated by a pronounced and blunt
eminentia intercotylaris (Figure 3(g)).
Remarks: gallinaceous birds are essentially terrestrial
birds and are not very nimble for flight. They appear
throughout Europe (Svensson et al. 2010).
Family Phasianidae Horsfield, 1821
Genus Lagopus Brisson, 1809
Lagopus sp
Material: Notarium (MPZ 2014/386)
Description: the bone is incomplete due to fragmenta-
tion. The crista dorsalis is fragmented, and the distal part is
absent. It is 4 cm in length, and 2 cm in width. The size of
the bone rules out smaller galliform genera such as Perdix
or Alectoris. The bone shows two foramina in the crista
ventralis (Figure 3(b)). This character allows the bone to
be assigned to the ptarmigan, Lagopus, as opposed to
fowl (Gallus gallus), which present only one foramen
(Figure 3(a)).
Remarks: ptarmigans need specific cold weather
conditions to inhabit an ecosystem; that is to say, they
are climate indicator species (Sánchez-Marco 2004).
At present, the distribution of species of Lagopus is mainly
limited to circumpolar areas (Holder and Montgomerie
1993), outside the Mediterranean region (Cramp 1998).
However, there are some redoubts in the highest areas of
the Pyrenees (Lagopus muta pyrenaica) and the Alps
(Lagopus muta helvetica) (Svensson et al. 2010) where
they currently inhabit (Figure 5(a)), and it is known that
Lagopus was a common genus in the Upper Pleistocene of
Spain (Tyrberg 1998).
Order ACCIPITRIFORMES Vieillot, 1816
Family Accipitridae Vigors, 1824
Genus Aquila Brisson, 1760
Aquila chrysaetos Linaeus, 1758
Material: ungual phalanx (MPZ 2014/387)
Description: sharp phalanx, almost complete. The
surface of the phalanx is smooth, with the sulcus
neurovascularis absent (Figure 3(d)). The articular joint
is separated from the tubercle by a ridge. The section of the
phalanx is trapezoidal in shape.
Unlike the ungual phalanges of Aquila chrysaetos, the
phalanxes of Gyps fulvus have a porous surface. The
phalanges ungalis of the white-tailed eagle (Haliaeetus
albicilla) have a smoother articular tubercle (Figure 3(e)).
Remarks: the golden eagle is a typical bird of prey in
mountainous regions and montane forests, although it also
hunts in open areas (McGrady 1997; Watson 1997).
At present its distribution covers the entire Iberian
Peninsula (Figure 5(b)), and it is common in the rest of
Europe as well, even in circumpolar zones (Svensson et al.
2010).
Order ACCIPITRIFORMES Vieillot, 1816
Family Accipitridae Vigors, 1824
Genus Gyps Savigny, 1809
Gyps fulvus Hablizl, 1783
Material: 3 ungual phalanges (MPZ 2014/388, MPZ
2014/389, MPZ 2014/390). Cervical vertebra (MPZ
2014/391)
Description: these fossils show the typical features of
bones of birds of prey. The phalanx ungualis is very sharp
and robust. The sulcus neurovascularis is absent, and the
surface is porous. The articular joint is concave, and it
only shows one side, facing the rear. The articular
tubercle is less rounded than those from the genus Aquila
(Figure 3(f)).
The cervical vertebra is almost complete. Only one
ansa costotransversaria is missing. The foramina trans-
versaria are practically the same size as the foramen
vertebrale. They are oval in shape. The sulcus caroticus is
broad, and the processus caroticus is not very developed.
This has a robust arcus vertebrae, and an ansa
costotransversaria with substantial lateral development.
The zygapophysis cranialis (prezygapophysis) is wide,
and the shape is elongated parallel to the vertebra. The
zygapophysis caudales (postzygapophysis) extends
towards the dorsal side, and so the lacuna interzygapo-
physis has a sharp V shape (Figure 3(c)).
The size of the vertebra allows other scavengers, such
as the cinereous vulture (Aegypius monachus), the bearded
vulture (Gypaetus barbatus) and the Egyptian vulture
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Table 1. Avian fossil remains from Aguilón P-7 site.
Sample Element Taxa
MPZ 2014/386 Notarium Lagopus sp.
MPZ 2014/357 Tarsometatarsus, proximal end. Galliformes indet.
MPZ 2014/387 Ungual phalanx Aquila chrysaetos
MPZ 2014/391 Cervical vertebra. Gyps fulvus
MPZ 2014/388 Ungual phalanx Gyps fulvus
MPZ 2014/389 Ungual phalanx Gyps fulvus
MPZ 2014/390 Ungual phalanx Gyps fulvus
MPZ 2014/349 Humerus, left proximal end Anthus sp.
MPZ 2014/383 Humerus, right proximal end. Prunella modularis
MPZ 2014/360 Coracoid, right. Sturnus cf. unicolor
MPZ 2014/369 Right humerus. Sturnus cf. unicolor
MPZ 2014/331 Ulna, distal end Corvus monedula
MPZ 2014/330 Humerus, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/337 Humerus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/379 Humerus, proximal end. Passeriformes indet.
MPZ 2014/326 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/332 Ulna, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/338 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/339 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/353 Ulna, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/354 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/370 Ulna, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/372 Ulna, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/384 Ulna, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/348 Carpometacarpus, proximal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/336 Tarsometatarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/380 Tarsometatarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/327 Tibiotarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/347 Tibiotarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/385 Tibiotarsus, distal end Passeriformes indet.
MPZ 2014/333 Right humerus Aves indet.
MPZ 2014/340 Left Humerus Aves indet.
MPZ 2014/350 Humerus, right Aves indet.
MPZ 2014/358 Humerus, right Aves indet.
MPZ 2014/366 Ulna, diaphysis Aves indet.
MPZ 2014/334 Radius Aves indet.
MPZ 2014/359 Radius Aves indet.
MPZ 2014/325 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/346 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/361 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/373 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/376 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/377 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/378 Carpometacarpus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/445 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/446 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/341 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/342 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/343 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/344 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/345 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/352 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/355 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/356 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/362 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/363 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/364 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/365 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/367 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/368 Ungual phalanx Aves indet.
(Continued)
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Remarks: the griffon vulture is a scavenger bird typical
of the Mediterranean region (Figure 5(c)). It nests in
mountainous areas, cliffs and other areas hardly accessible
to potential predators (Svensson et al. 2010). At present
griffon vultures inhabit the ledges located near the
entrance to the P-7 cave.
Order PASSERIFORMES Linnaeus, 1758
Family Motacillidae Horsfield, 1821
Genus Anthus Bechstein, 1805
Material: Humerus, left proximal end (MPZ 2014/349)
Description: the fossae (pneumoanconea and tricipita-
lis) are deep and confluent. They are not completely
Table 1. – continued
Sample Element Taxa
MPZ 2014/374 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/375 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/381 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/382 Ungual phalanx Aves indet.
MPZ 2014/335 Sternum Aves indet.
MPZ 2014/351 Tibiotarsus, proximal end Aves indet.
MPZ 2014/371 Tarsometatarsus, distal end Aves indet.
Figure 3. Fossil avian remains from AGP-7: (a) Gallus gallus domesticus, notarium (From Wedel 2009); (b) Lagopus sp., notarium
(MPZ 2014/386); (c) Gyps fulvus, cervical vertebra (MPZ 2014/391); (d) Aquila chrysaetos, ungual phalanx (MPZ 2014/387); (e)
Haliaeetus albicilla, ungual phalanx (from Morin et al. 2012); (f) Gyps fulvus, ungual phalanx (MPZ 2014/388); (g) Galliformes indet.,
tarsometatarsus, proximal end (MPZ 2014/357); (h) Anthus sp., left humerus (MPZ 2014/349); (i) Corvus monedula, left ulna, distal end
(MPZ 2014/331); (j) Sturnus cf. unicolor, right humerus (MPZ 2014/383); (k) Prunella collaris, right humerus (recent, UNIFE collection,
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separated by the crus dorsale fossae, as described by
Jánossy (1983). The fossae are broad and marked (Figure 3
(h)). The incisura capitis is well developed. The crista
deltopectoralis in Motacilla is shorter than in Anthus. The
Anthus spinoletta humerus is very similar to that of Anthus
trivialis, but the crista deltopectoralis in Anthus spinoletta
is longer. In the fossil remain, the crista is incomplete, so
we attribute the bone to Anthus sp.
Remarks: the pipits are typical of open areas with
dispersed trees or woodlands alternating with open areas.
They can appear at the edges of montane forests (Svensson
et al. 2010).
Family Prunellidae Richmond, 1908
Genus Prunella Vieillot, 1816
Prunella modularis Linnaeus, 1758
Material: humerus, right proximal end (MPZ 2014/383)
Description: right proximal end of a humerus. The
fossa tricipitalis and the fossa pneumoanconea are not
separated by the medial bar; they appear fully joined and
deep (Figure 3(l)). The outer margin of the crus ventrale
fossae is reduced, and the angle between the diaphysis and
proximal epiphysis is wide, as described by Jánossy
(1983). The crista pectoralis is short and dorsally not
extended. The width of the proximal end allows this
humerus to be assigned to Prunella modularis as opposed
to Prunella collaris (Jánossy 1983) (Figure 3(k)).
Remarks: the dunnock is a migratory bird, common in
Europe. It used to breed in open woodlands and moorlands
(Svensson et al. 2010).
Currently the dunnock inhabits the north of the Iberian
Peninsula all year long (Figure 5(d)). It also inhabits the
south of the Iberian Peninsula during the winter (Svensson
et al. 2010).
Family Sturnidae Rafinesque, 1815
Genus Sturnus Linnaeus, 1758
Sturnus cf. unicolor Linnaeus, 1758; Temmink, 1820
Material: humerus (MPZ 2014/369), coracoid (MPZ
2014/349)
Description: complete right coracoid, slender, with a
well-developed sternal articular joint. The facies articu-
laris humeralis has a groove, which is marked at the distal
end (Figure 3(m)).
The right humerus appears to be almost complete. The
fossae pneumotricipitalis are deep and are separated by the
crus dorsale fossae (Figure 3(j)). The crista deltaica
pectorale is short and small. The sulcus scapula tricipitalis
and fossa olecrani are well defined. The two fossae that are
well separated by the crus dorsale fossae is a distinctive
feature of the genus Sturnus.
Remarks: the spotless starling is a gregarious bird,
typical in open woodlands and cliffs. At present it is
an abundant species in the Iberian Peninsula (Figure 5
(e)), but it is scarce in the north of Europe (Svensson
et al. 2010). Sturnus vulgaris (common starling) and
Sturnus unicolor (spotless starling) are very similar.
These two species separated less than 1Ma, and
hybridisation is currently habitual (Zuccon et al.
2008).
Family Corvidae Vigors, 1825
Genus Corvus Linnaeus, 1758
Corvus monedula Linnaeus, 1758
Material: ulna, left distal end (MPZ 2014/331)
Description: distal epiphysis of a left ulna. The
tuberculum carpale is rounded. There is no bulge in the
caudal side of the dorsal condyles, as described by Tomek
and Bocheński (2000). The incisura tendinosa is not well
marked. (Figure 3(i)).
Remarks: the western jackdaw nests in deciduous
forest, marine cliffs or low mountains. It currently inhabits
central and southern Europe all year long and also northern
areas in summer (Figure 5(f)).
3.2 Taphonomy
Most of the recovered fossil bones belong to the
appendicular skeleton. In order of abundance, the items
found are: ungual phalanx, ulnae, humerus, carpometa-
carpus, tibiotarsus, coracoid, radius, tarsometatarsus,
femur, sternum, scapula, notarium and vertebra (Table 1).
The remains were also analysed in order to find
anthropogenic marks similar to those described by Morin
et al. (2012) and by Romandini et al. (2014). Some
anthropogenic manipulation marks appear in the macro
mammal remains of the site (Sauqué, Galán, et al. 2014),
nevertheless, no anthropogenic mark were discovered in
the avian fossils of AGP-7.
3.2.1 Pellets vs. uneaten remains
Analysis of the surface of the bird remains revealed the
presence of both digestion marks and punctures (Figure 4
(c)). However, neither is abundant or dominant (only 7%
of the remains show punctures, and 12% shows digestion
marks). The presence of this kind of marks does not allow
inferring if there is a dominance of pellets or uneaten
remains because the punctures can also appear in pellets
(Lloveras et al. 2014).
On the other hand, the ratio of the wing and leg
elements shows a clear predominance of wing elements
(Figure 4(a)). According to Bocheński (2005), this
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suggests a greater proportion of uneaten remains in the
assemblage.
3.2.2 Diurnal vs. nocturnal birds of prey
Study of the degree of fracture of the remains shows a
greater proportion of broken elements (Figure 4(d)). Only
one of the long bones present in the sample appears to be
complete. According to the analysis of Bocheński (2005),
this suggests that the fossils are pellets or uneaten food
remains of diurnal birds of prey or owls. However, the
high degree of fracture could also be due to the trampling
effect of the carnivores (or hominids) who occupied the
cave.
The ratio between proximal and distal elements
approaches 1:1, with a slight predominance of distal
elements (Figure 4(b)). Type 1 birds of prey tend to
produce a 1:1 proportion. According to Bocheński (2005),
however, no type of bird of prey shows a predominance of
distal elements; types 2 and 3 both show a dominance of
proximal elements. The result from AGP-7 may be due to
the small size of the sample.
These results suggest a type 1 bird of prey.
Nevertheless, the analyses used were created for
studying abundant samples of large-bird remains, and
in this paper we have applied them to a limited sample of
small birds. Thus, the results should be taken as an
approximation.
Figure 4. Results of the taphonomic analysis: (a) Proportion of the total number of wing to leg bones (1 – Laroulandie 2000;
2 – Laroulandie 2002b, 3 – Bocheński et al. 1993; 4 – Bocheński and Nekrasov 2001; 5 – Bocheński and Tomek 1994; 6 – Bocheński
et al. 1998; 7 – Bocheński et al. 1999; 8 – Bocheński and Tornberg 2003; 9 – Mlı́kovský 1996; 10 – Bramwell et al. 1987;
11 – Bocheński et al. 1999). (b) Proportion of proximal versus distal elements (1 – Bocheński et al. 1998; 2 – Bocheński and Tomek
1997; 3 – Laroulandie 2000; 4 – Laroulandie 2002b; 5 – Bocheński et al. 1993; 6 – Bocheński and Nekrasov 2001; 7 – Bocheński and
Tomek 1994; 8 – Bocheński and Tornberg 2003; 9 – Mlı́kovský 1996; 10 – Bocheński et al. 1999; 11 – Bramwell et al. 1987). (c)
Presence of punctures and digestion marks. From left to right: left ulna, distal end (MPZ 2014/338), left humerus, distal end (MPZ
2014/337), with puncture marks and carpometacarpus, proximal end (MPZ 2014/325) with digestion marks. (d) Proportion of broken
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3.3 Paleoenvironmental reconstruction
The results from the mutual climatic range analysis show
that the potential area where all the identified taxa
currently live corresponds to an area now located near the
Atlantic coast (Figure 5), in the north of the Iberian
Peninsula. The area obtained does not include the location
of the Aguilón P-7 site (Figure 5(g)), which is located
inland and to the southeast of the area, in a Mediterranean-
influenced region. The current climate in Aguilón has an
average temperature similar to the temperatures recorded
at various points located within the potential area
(Table 2). However, the rainfall data differ; the potential
area where all the taxa currently live has higher rainfall
levels than those today in the town of Aguilón (Ninyerola
et al. 2005).
As far as the environment is concerned, the golden
eagle (Aquila chrysaetos) is typical of mountainous
regions and montane forests. Currently it covers the entire
Iberian Peninsula and is common in the rest of Europe as
well, indeed even in circumpolar zones. The pipits (Anthus
sp.) and the dunnock (Prunella modularis) also appear in
montane areas and open areas and woodlands. The griffon
vulture (Gyps fulvus) inhabits the Mediterranean region,
and nests in mountainous areas. The only exception is the
ptarmigan (Lagopus sp.). This grouse dwells only in
circumpolar or high mountain areas.
The fossil mammals from Aguilón P-7 show highly
diverse habitat preferences, including forests, transi-
tional areas, open land and rocky areas. These
mammal taxa are mostly adapted to a temperate
climate. The dominant small mammal in the assem-
blage is Iberomys cabrerae, an endemism adapted to
Mediterranean conditions and evergreen meadows
(López-Garcı́a and Cuenca-Bescós 2012; Cuenca-
Bescós et al. 2014) other small mammals show
different preferences. Apodemus sp. is adapted to
woodland, and Chionomys nivalis is adapted to rocky
areas. This suggests a mixed landscape, as is suggested
by the avian assemblage. The chiropters suggest the
same environment, but the meadow habitat is under-
represented in comparison with the rest of the mammal
faunas (Galán et al. 2015).
It is important to note the presence of two cool-climate
taxa in the assemblage: Chionomys nivalis (Palomo et al.
2007) and Lagopus sp. (Martı́ and del Moral 2003).
However, these taxa have a very low presence in the total
assemblage. Three large-mammal taxa are linked to an
oceanic climate: Rupicapra pyrenaica, Canis lupus and
Table 2. Temperatures and precipitation measured at points
located in the potential overlapping area.
Locality Rainfall (mm) TM (8C) Tm (8C) T (8C)
Aguilón 471 18.5 6.7 12.6
Truchas 837 14 2 8
Soto y Amió 796 14 8 8
Boca de Huérgano 1497 14 3 9
Merindad de Montija 1187 16 5 10
Sierra Urbasa 1185 15 4 10
Jaca 820 16 3 10
Sort 651 15 3 9
Mijares 1203 20 7 14
Navacerrada 1326 9.9 2.9 6.4
Cuenca 688 15 1 8
Note: TM (8C): maximum temperature; Tm (8C): minimum temperature; T
(8C): medium temperature. Situation of the points in Figure 5. Data from
Ninyerola et al. (2005).
Figure 5. Paleoenvironmental reconstruction, results of the application of themutual climatic rangemethod. (a) Lagopusmuta; (b)Aquila
chrysaetos; (c)Gyps fulvus; (d) Prunella modularis; (e) Sturnus unicolor; (f ) Corvus monedula; (g) overlapping area: the black dot shows
the location of the AGP-7 site. Numbers show the location of the points used in the Paleoenvironmental reconstruction (data in Table 2): 1 –
Truchas; 2 – Soto y Amió; 3-Boca de Huérgano; 4 – Merindad de Montijo; 5 – Sierra Urbasa; 6 – Jaca; 7 – Sort; 8 – Mijares; 9 –
Navacerrada; 10 – Cuenca. Data from Araújo et al. 2011.
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Ursus arctos (Palomo et al. 2007). Two large-mammal
taxa currently have a tropical distribution: Crocuta crocuta
and Panthera pardus (Hayward et al. 2006). Nevertheless,
these data must be treated with caution because some
authors have pointed out that Crocuta crocuta has had
climatically favourable conditions in the Iberian Peninsula
for the last 120,000 years (Varela et al. 2010), and
Panthera pardus is found in virtually all habitats (except
very dry ones) (Kingdon 1977; Turner and Antón 1997;
Sauqué and Cuenca-Bescós 2013).
Marine Isotope Stage 3 was a period in which a
number of rapid climate changes took place (D’Errico and
Sánchez Goñi 2003; Long and Stoy 2013). These rapid
climate variations during the Pleistocene conditioned the
existence of communities without present-day equivalent
(López-Garcı́a et al. 2010; Sauqué, Garcı́a-González, et al.
2014; Sauqué, Rabal-Garcés, et al. 2014). The Aguilón P-7
assemblage is an example of such mixed communities.
The presence of cool-climate taxa (Chionomys and
Lagopus) probably represents a relict distribution of
these taxa after a transition from a cold to a warmer
climate. This phenomenon has been documented by
López-Garcı́a et al. (2010) at the Cova Colomera site.
Taking into account all these data, our proposal based
on a study of the avian assemblage is that the Aguilón P-7
area was composed of forest and meadowland, with rocky
areas present as well. The prevalent climate was more
ocean-influenced than at present in the same area, with a
water supply enough to maintain vegetative cover and a
wetter climate.
4. Conclusions
This first study of the avian assemblage from the Aguilón P-
7 site has enabled nine taxa to be identified: Galliformes
indet., Lagopus sp., Aquila chrysaetos, Gyps fulvus,
Passeridae indet., Anthus sp., Prunella modularis, Sturnus
cf. unicolor and Corvus monedula. A taphonomic analysis,
which sought to infer the mechanism of accumulation of the
small-avian remains, suggests a diurnal bird of prey
producing pellets as the principal agent in question.
However, the effects of trampling or carnivore action as
secondary agent could have also affected the sample in
lesser extent. Given the nature of the sample, which is small,
these results should be taken as tentative.
All the avian taxa identified are currently present in the
Iberian Peninsula, but the avian assemblage is typical of
regions with an oceanic climate rather than the Mediterra-
nean climate prevalent today in Aguilón. The paleoenvir-
onmental reconstruction inferred from the avian assemblage
agrees with that obtained by studies of the rest of the fauna.
The area around the AGP-7 cave was composed of an
alternation of forest and meadowland, with rocky areas
present and a high water supply. The climate conditions
were ocean-influenced. The presence of cool-climate taxa
can be explained as a relict distribution of these animals
after a transition from a cold to a warm climate.
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Història de l’art, Universitat Rovira i Virgili. 535 p.
Blain HA, Bailon S, Cuenca-Bescós G, Arsuaga JL, Bermúdez de Castro
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Bocheński ZM. 2005. Owls, diurnal raptors and humans: signatures on
avian bones. In: Terry O’Connor biosphere to lithosphere. 9th ICAZ
Conference; Durham. Oxford: Oxbow Books p. 31–45.
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Stewart JR, editors. Proceedings of the 4th Meeting of the ICAZ Bird
Working Group, Krakow, Poland; 2001 Sep 11–15. Acta Zool
Cracov 45 (special issue). p. 331–339.
Lloveras L, Thomas R, Lourenco R, Caro J, Dias A. 2014. Understanding
the taphonomic signature of Bonelli’s Eagle (Aquila fasciata).
J Archaeol Sci. 49:455–471. doi:10.1016/j.jas.2014.06.005.
Long JA, Stoy PC. 2013. Quantifying the periodicity of Heinrich and
Dansgaard-Oeschger events during marine oxygen isotope stage 3.
Quat Res. 79(3):413–423. doi:10.1016/j.yqres.2013.02.003.
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Nacional de Ciencias Naturales; p. 175–182.
Sánchez-Marco A. 2002. Aves fósiles de la Penı́nsula Ibérica. Quercus.
191:27–41.
Sánchez-Marco A. 2004. Avian zoogeographical patterns during the
Quaternary in the Mediterranean región and paleoclimatic
interpretation. Ardeola. 51(1):91–132.
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en la Penı́nsula Ibérica. Zona Arqueológica. 14:179–182.
Watson J. 1997. The Golden Eagle. London: T & AD Poyser.
Wedel MJ. 2009. Evidence for bird-like air sacs in Saurischian dinosaurs.
J Exp Zool. 311A(8):611–628. doi:10.1002/jez.513.
Zuccon D, Pasquet E, Ericson PGP. 2008. Phylogenetic relationships
among Palearctic-Oriental starlings and mynas (genera Sturnus and
Acridotheres: Sturnidae). The Norwegian Academy of Science and

































Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 304
ANEXO 2
Núñez-Lahuerta, C., Cuenca-Bescós, G., Huguet, R., 2016. first report on the birds 
(aves) from level tE7 of sima del Elefante (Early pleistocene) of atapuerca (spain). 
Quaternary International 421, 12-22.
Evolución de las faunas fósiles de Aves del Cuaternario de Aragón y del norte de la península ibérica. 306
First report on the birds (Aves) from level TE7 of Sima del Elefante
(Early Pleistocene) of Atapuerca (Spain)
Carmen Nú~nez-Lahuerta a, *, Gloria Cuenca-Besc�os a, Rosa Huguet b, c, d
a Aragosaurus-IUCA, Departamento de Ciencias de la Tierra, Facultad de Ciencias, Universidad de Zaragoza, c. Pedro Cerbuna, 12, 50009 Zaragoza, Spain
b IPHES, Institut Catal�a de Paleoecologia Humana i Evoluci�o Social, C/Marcellí Domingo s/n, Campus Sescelades URV (Edifici W3), 43007 Tarragona, Spain
c �Area de Prehistoria, Universitat Rovira i Virgili (URV), Avinguda de Catalunya 35, 43002 Tarragona, Spain
d Unit Associated to Consejo Superior de Investigaciones Científicas (CSIC), Departamento de Paleobiología, Museo Nacional de Ciencias Naturales (MNCN),
Madrid, Spain
a r t i c l e i n f o
Article history:






a b s t r a c t
The sites of the Sierra de Atapuerca (Burgos, Spain) are renowned for providing a complete Quaternary
record, both archaeological and paleontological. The record consists of cave filling sediments in a karst
system, developed in carbonate rocks. The Sima del Elefante site is divided into three units, in accordance
with its geological features: the lower red unit (TELRU) (Early Pleistocene), the middle white unit, and
the upper red unit (TEURU) (Middle Pleistocene). In this work we present the first results of a study of
the bird association from the lowest level of the TELRU, TE7. A first analysis of the avian remains from
level TE7 shows sixteen avian taxa: Anseriformes indet., Anas crecca, Haliaeetus albicilla, Galliformes
indet., Coturnix coturnix, Passeriformes indet., Galerida cristata, Lullula arborea, Anthus campestris,
Motacilla cinerea, Turdus pilaris/viscivorus, Turdus iliacus/merula/philomelos, Muscicapa sp., Corvus frugi-
legus, Corvus frugilegus/corone, and Corvus corax antecorax. The present work represents the first pale-
ontological record of Motacilla cinerea and Corvus frugilegus, and the first record in the Iberian Peninsula
of Anas crecca, Haliaeetus albicilla, Galerida cristata, Anthus campestris, the genus Muscicapa, and Corvus
corax antecorax. Unlike in other papers published on the Aves of Sima del Elefante, all the specimens
studied were obtained by concentrating the sediment by a process of washing and sieving the sedi-
mentary materials acquired from excavations of the site.
© 2015 Elsevier Ltd and INQUA. All rights reserved.
1. Introduction
The sites of the Sierra de Atapuerca (Burgos, Spain) (Fig. 1a) are
renowned for providing a complete Quaternary record, both
archaeological and paleontological, which covers more than the
last million years of the Earth's history (Carbonell et al., 1995, 2008;
L�opez-García et al., 2010; Arsuaga et al., 2014; Rodriguez et al.,
2014). Among the sites that make up the Sierra de Atapuerca
complex, there are some internationally known localities of the
Middle and Early Pleistocene, such as Gran Dolina, Galería, Sima de
los Huesos, and Sima del Elefante, which is the focus of the present
paper.
The Atapuerca sites were exposed as a result of to the con-
struction of a railway cutting (Trinchera) in the 19th century. The
sites are divided into two main cave systems (Fig. 1b): Trinchera,
and the Cueva Mayor-Sima de los Huesos system (Ortega et al.,
2013). The Sima de los Huesos site corresponds to the Trinchera
localities, specifically to the Galería Baja system.
Thousands of vertebrate remains have been recovered in the
Sima del Elefante site, including mammals, squamates, reptiles,
amphibians and birds (Rosas et al., 2001, 2004, 2006; Blain et al.,
2010; Cuenca-Besc�os et al., 2010, 2013, 2015). Human remains
and lithic industries have also appeared in Sima del Elefante, which
corresponds to the first human occupation in western Europe
(Carbonell et al., 2008; Cuenca-Besc�os et al., 2013; Huguet et al.,
2013; Lorenzo et al., 2015). These remains consist of an incom-
plete jawbone with some teeth and a phalanx, initially assigned to
Homo antecessor (Carbonell et al., 2008; Bermúdez de Castro et al.,
2010), but in a comparative morphological study of the hominin
mandible ATE9-1 published by Bermúdez de Castro et al. (2011)
state that it is preferable not to include specimen ATE9-1 in any
named taxon and refer to it instead as Homo sp. These human* Corresponding author.
E-mail address: cnunez@unizar.es (C. Nú~nez-Lahuerta).
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remains have been dated as Early Pleistocene (approximately
1.2e1.1 Ma) (Carbonell et al., 2008).
Birds have been studied in Pleistocene sites as direct remains in
the assemblages and also as major accumulators of small verte-
brates (Andrews, 1990). They are the main agent involved in small-
mammal accumulations, and also in bird accumulations
(Fern�andez-Jalvo, 1995; Laroulandie, 2002; Bochenski, 2005;
Laudet and Selva, 2005). Direct avian fossil remains have been
studied (thanks to the osteological works of Eyton (1858), Milne-
Edwards (1867), van Oort (1904) and Shufeldt (1909) among
others) throughout Europe (Lambrecht, 1933; Mourer-Chauvir�e,
1975, 2004; Mourer-Chauvir�e and Weesie, 1986; Cassoli and
Tagliacozzo, 1997; D€oppes and Rabeder, 1997; Laroulandie, 2000;
Boev, 2000b; Pavia, 2001; Gal, 2008; Bochenski et al., 2009;
Domingues-Figuereido, 2010; Stewart, 2010; Bedetti and Pavia,
2013; Peresani et al., 2014) and throughout the world (Sagebiel,
2010; Wang et al., 2012; Lef�evre and Laroulandie, 2014; Val,
2016). In Spain, papers on the north of the Iberian Peninsula
(Harl�e, 1911; Villalta, 1964; Vilette, 1983; Altuna and
Mariezkurrena, 1983; Eastham, 1984, 1985), and the works of
Alcover, S�anchez-Marco and Elorza, among others (S�anchez-Marco,
1986, 1989; Alcover et al., 1988; Alcover, 1989; Alcover and Florit,
1989; Elorza, 1990; Elorza and S�anchez-Marco, 1993; Alcover and
McMinn, 1995) were the precursors to an abundance of in-
vestigations into the avian assemblages of Spain (Elorza, 2000;
Hern�andez-Carrasquilla, 2001; Casta~nos et al., 2006; Bochenski,
2007; Carrion et al., 2008; Blasco and Fern�andez-Peris, 2009,
2012; Guerra et al., 2012; Huguet et al., 2013; Nú~nez-Lahuerta
et al., 2015).
Previous investigations into the avian assemblages of Atapuerca
have been undertaken by S�anchez-Marco (S�anchez-Marco, 1987,
1995, 1999a, 1999b). S�anchez-Marco studied the avian assem-
blages of the Sima del Elefante site from level TE9 to TE14, and
published two lists of taxa. The first of these (Rosas et al., 2001)
reported seven different taxa: Anas sp., Haliaeetus albicilla, Falco sp.,
Charadriiformes indet., Columba livia, Carduelis chloris and Corvus
antecorax. In 2004, a new revised list was published by the same
author (S�anchez-Marco, 2004), reporting seventeen avian taxa:
Anas sp., Haliaeetus albicilla, Falco cf. tinnunculus, Lagopus muta,
Perdix palaeoperdix, Coturnix coturnix, Vanellus vanellus, Lymnoc-
ryptes minimus, Columba livia/oenas, Phoenicurus ochruros, Turdus
spp., Acanthis flammea, Carduelis carduelis, Carduelis chloris, Pyr-
rhocorax pyrrhocorax, Corvus corax/frugilegus and Corvus antecorax.
The main objective of this work is to complete the list with new
results from an analysis of the avian remains recovered by washing
and sieving, wich werw excluded from the previous works.
2. Sima del Elefante site
The Sima del Elefante site is located in the Sierra de Atapuerca,
14 km east of Burgos, in the northwest of the Iberian Peninsula. The
site is a cave that belongs to the Las Torcas karst system, developed
in the Late Cretaceous marine limestone that outcrops in the Sierra
de Atapuerca during the Neogene and Early Pleistocene (Ortega
et al., 2013). The archaeological and paleontological record con-
sists of the cave-filling sediments in the karst system.
2.1. Sima del Elefante sequence
The 25 m-thick Sima del Elefante sequence is divided into 16
stratigraphic units: fromTE7 (the oldest, at the bottom of the
sequence, the focus of the present work) to TE21 (Fig. 2b). These
levels are divided into three sedimentary phases in accordance
with their geological features: the lower red unit (TELRU), the
middle white unit, and the upper red unit (TEURU) (Rosas et al.,
2001, 2004, 2006; Carbonell et al., 2008; Blain et al., 2010; L�opez-
García et al., 2011; Cuenca-Besc�os et al., 2013, 2015).
Level TE7, where the analyzed samples were recovered, is the
oldest level of the lower red unit. The TELRU comprises levels TE7
to TE14, which are characterized by their red color and their pale-
ontological richness (Cuenca-Besc�os et al., 2013). The oldest human
presence in Atapuerca is registered in this unit, specifically in level
TE9 (Fig. 2a), comprising a hominin mandible and a phalanx; Mode
1 lithic tools and cut marks are also recorded in this level (Carbonell
et al., 2008; Blasco et al., 2011; Huguet et al., 2013; Lorenzo et al.,
2015).
The small-mammal assemblages of the TELRU display the same
species composition from level TE7 to level TE14. In this work, we
present the first results of a study of the bird association from the
lowest level of the TELRU, TE7, which belongs to the Allophaiomys
lavocati Biozone, dating to 1.5e1.1 Ma (Cuenca-Besc�os et al., 2010,
2013, 2015).
The lower levels of Sima del Elefante were also dated using
paleomagnetism and the radioactive decay of cosmogenic 26Al and
10Be. The reversed polarity from TE7 to TE16, and the inversion in
Fig. 1. Situation of the Atapuerca sites. a: geographical location of the Sierra de Ata-
puerca, in the north of the Iberian Peninsula. b: Map of the karstic system of the
Arapuerca Hill, with the two main sets of localities (Trinchera and Cueva Mayor-Sima
de los Huesos system). From Cuenca-Besc�os et al. (2010).
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TE17, have been correlated with the BrunheseMatuyama event,
pointing to an age of >0.78 Ma for the lower levels (Par�es et al.,
2006). The cosmogenic analysis gave an age of 1.13 ± 0.18 Ma for
TE7, and an age of 1.22 ± 0.16 Ma for TE9 (Carbonell et al., 2008).
These ages are statistically consistent, and suggest a pre-Jaramillo
age for the deposits; however, a post-Jaramillo age is also
possible (Cuenca-Besc�os et al., 2015).
3. Material and methods
This is the first study of the avian fossil remains from level TE7.
All the fossil bird remains studied here were recovered after
washing and sieving the sediment excavated during the field
campaigns of the Atapuerca project. The washing and sieving
processes take place simultaneously to the Atapuerca excavation
campaign, and about 18 tons of sediments are processed each field
campaign. This differs from the methodology employed in other
works on the fossil birds of Sima del Elefante (Rosas et al., 2001;
S�anchez-Marco, 2004) which revised the fossil remains directly
unearthed during the excavation.
3.1. Field work
The samples from level TE7 were processed by water-screening
techniques. These allow the fossil to be separated from the clay
matrix by the action of a water motor pump that extractd water
from the River Arlanz�on as it passes through the town of Ibeas de
Juarros. The water is allowed to drop over the samples, which are
placed on a sieve platform so as to remove the matrix attached to
the fossils. Superimposed 10.5 and 0.5 mm mesh screens are used
in this process. The product obtained is a concentrate consisting of
calcareous fragments from the cave walls, fossil remains of small
vertebrates, and fragments of large vertebrates. The concentrates
are packed and labeled by year, site, layer, square, and excavation
depth.
The bird remains were recovered from the concentrate by
picking out the avian fossils and separating them from the rest of
the vertebrate fossils in the Paleontology Section of the Earth
Sciences Department of the University of Zaragoza. Then, the bird
fossil samples were bagged, labeled maintaining the concentrate
code, and stored with the rest of the concentrate. The labeled
samples are housed in the Museum of Natural Sciences of the
University of Zaragoza. The laboratory work was accomplished in
the laboratories of the University of Zaragoza.
3.2. Laboratory identification
The bird remains were separated from other groups using a
stereo microscope in the laboratories of the University of Zaragoza.
They were photographed with a digital camera attached to an
Olympus trinocular SZ61 stereo microscope.
The systematic analysis was done using the general nomencla-
ture following Baumel (1993), and J�anossy (1983) for the humerus
nomenclature; the identification keys used are J�anossy (1983),
Cohen and Serjeantson (1996), Gilbert et al. (1981), Kraft (1972),
Tomek and Bochenski (2000, 2009), Bochenski and Tomek
(2009), and Woolfenden (1961). For the study of the thrushes, the
work of W�ojcik (2002) was used. The reference collections were
those of the Museum of Natural Sciences Museum of the University
of Zaragoza, the University of Ferrara, and the Mus�eum National
d'Histoire Naturelle of Paris.
For the analysis of the paleontological record of the species, the
works of Mlíkovský (2002) and Tyberg (2007) were used.
3.3. Abbreviations
Institutional: MPZ-Museo Paleontol�ogico de Zaragoza, Zaragoza,
Spain.
Fieldwork labels and geographic abbreviations: ATA-Atapuerca;
TE-Sima del Elefante site; TELRU -Sima del Elefante lower red unit
(comprising levels TE7 to TE14); Z-depth.
4. Taphonomic remarks
In order to discern the origin of the accumulation, we studied
the state of conservation of the avian remains. Digestion marks are
Fig. 2. Geological context. a: Synthetic columnwith the lithostratigraphic units of the northern section of the Sima del Elefante Site (Units TE20 to TE22 only outcrop in the southern
section). b: Geological profile and lithostratigraphic units of the deposits of Sima del Elefante cave. From Cuenca-Besc�os et al. (2010).
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not abundant on the bone surfaces; they are present in less than
10% of cases (Fig. 3a), which allows us to rule out carnivores as the
main agents of the accumulation of bird remains (Andrews, 1990),
and focus on birds of prey as the main accumulators, as observed in
other Pleistocene sites. There is also a high percentage of different
anatomical elements represented, and most of them appear broken
(more than 90%) (Fig. 3b). The proportion of proximal and distal
elements represented (scapula, coracoideum, humerus, femur,
tibiotarsus vs. ulna, radius, carpometacarpus, tarsometatarsus, as
proposed by Bochenski and Nekrasov, 2001) is approximately 1:1
(Fig. 3c). These data suggests that the pellets correspond to birds of
prey hunting in mixed areas (forest and open lands), with mam-
mals, medium-sized birds, ducks, ptarmigans and others as prey
(Bochenski, 2005). The low proportion of bones with digestion
marks also points in this direction. The remains have been analyzed
in order to find anthropogenic marks, but no anthropogenic marks
have been discovered on these avian remains. The results of the
analysis suggest that the avian association of level TE7 is repre-
sentative of the ecosystem of the area.
5. Results and discussion
Sixteen avian taxawere identified among the fossils obtained by
washing and sieving the sediments in layer TE7 of the TELRU levels
of the Sima del Elefante site. Most of the fossils appeared broken
and only the epiphysis of the long bones could be recorded in many
cases. This prevented us from taking certain measurements that
would have been useful in identification.
5.1. Order Anseriformes Wagler, 1831
Anseriformes indet
Material: Right tarsometatarsus, proximal end (ATA'09 TE7 M29
Av-7).
This is the proximal epiphysis of a tarsometatarsus, the width of
which is 8 mm. There are four cristae hypotarsi (the crista lateralis
hypotarsi, two cristae intermediales hypotarsy and the crista
medialis hypotarsi) with the same orientation as the diaphysis
(Fig. 4a). The lateral edge of the proximal part is also almost parallel
to the long axis of the shaft. According to Gilbert et al. (1981), this
feature is only present in the Anseriformes order.
Deeper classification of these fossils is not possible because of
the poor state of conservation. The absence of the diaphysis pre-
vents us from measuring the length of the whole bone (Bochenski
and Tomek, 2009). The fossil belongs to small sized anseriform.
Remarks: The species of the order Anseriformes are associated
with bodies of water. The small anseriforms (Anatiniae subfamily)
are adapted to swimming, and they also feed on the water surface
(Svensson et al., 2010).
Anas crecca Linnaeus, 1758
Material: Left humerus, proximal end (ATA'09 TE7 M29 Av-1).
Description: The proximal end of the humerus is 14 mmwide.
The diaphysis is absent, the fossa pneumoanconea is well devel-
oped, and the crista deltopectoralis does not extend dorso-
cranially (Fig. 4b). The tuberculum intermedium is small and
does not extend distally, which allows galliforms to be ruled out
(Bochenski and Tomek, 2009). The attachment of the musculus
supraspinatus is clearly visible, and borders the fossa pneumo-
anconea. This allows the fossil to be assigned to the order
Anseriformes. The size allows large Anseriformes to be discarded.
The fossa pneumoanconea is open, so the genus Aythya can be
ruled out (Woolfenden, 1961). Anas crecca and Anas querquedula
have a similar size and morphology. Comparison of the bones
with present-day specimens of these taxa reveal that the
tuberculum dorsale is not highly developed; this character
matches with Anas crecca. The tuberculum dorsale in Anas quer-
quedula is much more developed.
Remarks: One anseriform taxon has been previously reported in
the Sima del Elefante site: Anas sp. (Rosas et al., 2001; S�anchez-
Marco, 2004). The common teal has been reported in other sites
of the Atapuerca complex: Galería (S�anchez-Marco, 1999a) and
Gran Dolina (S�anchez-Marco,1999b). It breeds in fresh and brackish
waters in coastal bays and in shallow lakes. It appears throughout
Europe (Svensson et al., 2010).
The first record of the taxon is from the Late Miocene (MN9-
10) site of Sokolov, in the Ukraine (Vojinstvens'kyj, 1967). The
species is common in the Pleistocene sites of Europe (Tyberg,
2007). It has been reported in the Early-Middle Pleistocene of
Hu�escar-1 (S�anchez-Marco, 2004), the Middle Pleistocene of
Pinilla del Valle (Bochenski, 2007) and Galería (S�anchez-Marco,
1999a), and the Early Pleistocene of Dolina (S�anchez-Marco,
2004). The record of the common teal in level TE7 of the Sima
del Elefante site constitutes the oldest record of the species in
the Iberian Peninsula.
Fig. 3. Taphonomic signatures on the bones. a: Digestion marks on the bones. b:
Proportion of broken versus complete elements (Bochenski, 2005). 3c: Proportion of
distal versus proximal elements (Bochenski and Nekrasov, 2001).
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5.2. Orden Falconiformes Sharpe, 1874
Haliaeetus albicilla Linnaeus, 1758
Material: Ungual phalanx (ATA'09 TE7 M28-29 Av-2(MPZ2015/
1438))
Description: a sharp claw 2 cm long, it is almost complete, and
does not present a neurovascular groove (Fig. 4c). The
morphology fits with a raptorial bird. The size of the claw points
to a large raptorial bird. The claws of Aquila and Haliaeetus are
similar in size, but the morphology of the tubercle, which is
separated from the articular joint by a ridge, points to Haliaeetus
albicilla.
Remarks: in the previous works on the birds of the Sima del
Elefante site, Haliaeetus albicilla (Rosas et al., 2001; S�anchez-
Marco, 2004) was reported. The white-tailed eagle is a large
bird of prey. It is an opportunistic bird, but its diet is based
largely on fish. Nevertheless, the white-tailed eagle can also
hunt other birds, or even feed as a scavenger. It nests and
breeds near the sea or near big lakes (Svensson et al., 2010). The
oldest remains of the white-tailed eagle are from the Early
Pleistocene (MN17) of Tegelen, in Holland (Junge, 1953). The
first record of this taxon in the Iberian Peninsula is from the TE9
of Sima del Elefante (Rosas et al., 2001); The present paper thus
represents the oldest record of Haliaeetus albicilla in the Iberian
Peninsula.
5.3. Order Galliformes Temmink, 1820
Galliformes indet
Material: Left femur, proximal end (ATA'13 TE7cM28 1640-1650
Av-42 (MPZ2015/1439)), right femur, proximal end (ATA'13 TE7c
M28 1640-1650 Av-43 (MPZ2015/1440)), left tibiotarsus, distal end
(ATA'09 TE7 M29 Av-6 (MPZ2015/1457)), left tibiotarsus distal end
(ATA'09 TE7 M29 Av-8 (MPZ2015/1458)).
Description: The proximal epiphyses of the femurs are both
approximately 8 mmwide. The fovea lig. capitis is present, but it is
shallow. The trochanter femoris projects above the articular sur-
face, and the fossa trochanteris is well defined. The femur caput
also projects proximally, above the articular surface (Fig. 4d). These
are features that could fit with both the order Galliformes and
Charadriiformes. Nevertheless, impressiones iliotrochantericae can
be seen on the lateral side of the bones; according to Bochenski and
Tomek (2009) this is a feature of the order Galliformes. The state of
conservation of the bones does not allow either the measurement
or the observation of certain features. For this reason, we propose
that they belong to Galliformes indet.
Distal epiphysis of two tibiotarsi, approximately 6 mm wide.
The pons supratendineus is horizontal (Fig. 4e). The anterior edge
of the condylus lateralis medialis is rounded (Bochenski and
Tomek, 2009). The pons supratendineus is long proximodistally,
and the condylus lateralis is wider than the condylus medialis
Fig. 4. Birds from the TE7 level of the Sima del Elefante Site. a: Anseriformes indet., right tarsometatarsus, proximal end. b: Anas crecca, left humerus, proximal end. c: Haliaeetus
albicilla, ungual phalanx. d: Galliformes indet., left femur, proximal end. e: Galliformes indet., left tibiotarsus, distal end. f: Coturnix coturnix, right humerus, proximal end. g: Coturnix
coturnix, left tarsometatarsus, distal end. h: Coturnix coturnix, left humerus, distal end. i: Galerida cristata, left humerus, proximal end. j: Lullula arborea, left humerus, proximal end.
k: Anthus campestris, right humerus, proximal end. l: Motacilla cinerea, left humerus, proximal end. m: Turdus pilaris/viscivorus, left humerus, proximal end. n: Turdus merula/iliacus/
philomelos, left humerus, proximal end. o:Muscicapa sp., left humerus, proximal end. p: Corvus frugilegus/corone, right ulna, distal end. q: Corvus corax antecorax, left humerus, distal
end. r: Corvus corax antecorax, left femur, proximal end.
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(Kraft, 1972). These features allow the tibiotarsi to be identified as
Galliforms.
Remarks: the birds of the order Galliformes are essentially
terrestrial. They appear throughout all Europe (Svensson et al.,
2010).
5.3.1. Family Phasianidae
5.3.1.1. Genus Coturnix Bonnaterre, 1791. Coturnix coturnix Lin-
naeus, 1758
Material: right humerus, proximal end (ATA'09 TE7 N28 1450-
1460 Av-12 (MPZ2015/1441)), left humerus, distal end (ATA'09 TE7
M28-29 Av 30), left tarsometatarsus, distal end (ATA'12 TE7 N27
1470-1480-Av-13 (MPZ2015/1442)), right tarsometatarsus, distal
end (ATA'09 TE7 L28 1720-1730 Av-6 (MPZ2015/1443)).
Description: The proximal epiphysis of the humerus is 11.2 mm
wide. The intermedium tuberculum is a protuberance that extends
distally to the bone, and the crista coracoidea has a rounded, arch-
like shape (Fig. 4f). These are features of the order Galliformes
(Kraft, 1972).
The tarsometatarsi are 5 and 7 mm wide. The diaphyses of the
bones are totally absent. There is a clear difference between the
lengths of the metatarsi (Fig. 4g); trochlea metatarsi III is longer
than trochlea metarsi II and IV. Trochlea metatarsi II shows a pro-
jection, a feature that is typical in the order Galliformes (Bochenski
and Tomek, 2009). The edge of trochlea metatarsi III is straight and
has the same direction as the shaft of the bone; according to Tomek
and Bochenski (2009), this allows discarding the family Tetraoni-
dae. The small size of the bone leaves only the small galliforms as
options.
The distal epiphysis of the humerus is 5.5 mm wide. The proc-
essus supracondylaris dorsalis is absent because of the breakage of
the bone. The impressio musculi brachialis is clear (Bochenski and
Tomek, 2009). The attachment of the musculus pronator brevis
forms a projection, a feature that differs from Columbiformes and
matches with Galliformes (Fig. 4h).
The size of the described bones allows them to be identified as
Coturnix coturnix since there are absolute differences between the
size of the bones of Perdix, Alectoris and other small galliforms, and
Coturnix, which is smaller (Kraft, 1972).
Remarks: The common quail is a small gregarious galliform
which breeds in open country and mountainous areas (Svensson
et al., 2010).
The first record of Coturnix coturnix is the Early Pliocene Italian
site of Gargano (Ballman, 1976). It appears in the Early Pleistocene
of La Pedrera de S'Onix (Sondaar et al., 1995) and in Quibas
(Montoya et al., 2001) with an age similar to this site.
5.4. Order Passeriformes Linnaeus, 1758
5.4.1. Passeriformes indet
Many passeriform remains have been recovered during this
work. Due to their state of conservation and the similarities of
anatomy among the passerines, it has not been possible to identify
them beyond the order level.
5.4.2. Family Alaudidae Vigors, 1825
5.4.2.1. Genus Galerida Boie, 1828. Galerida cristata Linnaeus,
1758
Material: Left humerus, proximal end (ATA'09 TE7 M29 Av-18
(MPZ2015/1445)), left humerus, proximal end (ATA'13 TE7c M28
1640-1650 Av-46 (MPZ2015/1446)).
Description: 7.5 mm width. The fossa pneumoanconea is well
developed, and the fossa tricipitalis is barely present (Fig. 4i). The
inner part of the fossa pneumoanconea is pneumatized, a feature of
the family Alaudidae (J�anossy, 1983). Calandrella and
Melanocorypha can be ruled out because of their size. Among the
other Alaudidae taxa, the angular outline of the crista bicipitalis
allows the humeri to be assigned to Galerida cristata.
Remarks: Crested larks inhabit dry open country areas (Hayman
and Hume, 2004); they show a preference for areas that are not
hilly, and also appear in morass areas (Svensson et al., 2010).
Crested larks are currently present in the north of Africa, Europe,
and western Asia (Guillaumet et al., 2006).
Galerida cristata appears in other European sites with an age
similar to TE7, namely Somssichhegy 2 (J�anossy, 1986) and Beftia 5
(Kessler, 1975). However this is the oldest record of Galerida cristata
in the Iberian Peninsula. It has previously been reported in other
sites of Atapuerca: the Middle Pleistocene of Galería (S�anchez-
Marco, 1999a) and Gran Dolina (800 ka) (S�anchez-Marco, 1999b).
5.4.2.2. Genus Lullula Kaup, 1829. Lullula arborea Linnaeus, 1758
Material: Left humerus, proximal end (ATA'09 TE7 M29 Av-19
(MPZ2015/1447)).
Description: Humerus with a width of 6.9 mm. Only the fossa
pneumoanconea is well developed; the fossa tricipitalis is virtually
absent. The inner part of the fossa pneumoanconea is pneumatized,
a feature of the Alaudidae (J�anossy, 1983). In this family, Calandrella
is smaller, andMelanocorypha is larger. The size of the humerus fits
with Lullula arborea; further, the crista deltopectoralis is short, and
the morphology also points in this direction (Fig. 4j).
Remarks: the woodlark is a bird typical of heathlands and open
spaces with some trees (Hayman and Burton, 1979); it also inhabits
forest limits, and open forest, and it appears all along the Medi-
terranean area (Svensson et al., 2010).
The first record of the woodlark is from the Early Pleistocene
(1.6 Ma) of Temnata, Bulgaria (Boev, 1999). The oldest record in
Spain is from La Pedrera de S'Onix (1.6e1.84 Ma) (Sondaar et al.,
1995) in the Balearic Islands. Cueva Victoria (S�anchez-Marco,
2004) has the first record in the Iberian Peninsula, with an age
similar to level TE7.
5.4.3. Family Motacillidae Horsfield, 1821
5.4.3.1. Genus Anthus Bechstein, 1805. Anthus campestris Lin-
naeus, 1758
Material: Right humerus, proximal end (ATA'09 TE7 M28-29 Av-
13 (MPZ2015/1448)).
Description: proximal epiphysis, broken. Despite the poor state
of conservation, it can be seen that the two fossae are fully joined, a
feature present in the families Fringillidae, Motacillidae, Prunelli-
dae, Remizidae and Aegithalidae, according to J�anossy (1983). The
width of the bone is 6.3 mm, which allows us to rule out Remizidae
and Aegithalidae. Among the other taxa, the size and the
morphology of the crus ventrale fossae (Fig. 4k) are typical of
Anthus campestris.
Remarks: the tawny pipit inhabits open dry environments, with
rocky areas (Araújo et al., 2011). It also nests in alpine grasslands
(Svensson et al., 2010). The tawny pipit appears in the Mediterra-
nean zone.
The first record of the tawny pipit is from the Early Pleistocene
of Mas Rambault (2.2e1.6 Ma) in France (Mourer-Chauvir�e, 1975).
Prior to the present paper, the first record of this taxon in the
Iberian Peninsula was the Mousterian site of Gorham's Cave
(Cooper, 2005), but with this remnant, the record shifts back to the
Early Pleistocene of TE7.
5.4.3.2. Genus Motacilla Linnaeus, 1758. Motacilla cinerea Tun-
stall, 1771
Material: Left humerus, proximal end (ATA'09 TE7 M29 Av-15
(MPZ2015/1449)).
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Description: proximal epiphysis of a small humerus, 5.3 mm
wide. The two fossae are joined, not separated by the crus dorsale
fossae (Fig. 4l). According to J�anossy (1983), this is a feature present
in groups that include Motacillidae, Prunellidae, Remizidae and
Aegithalidae. Remizidae and Aegithalidae are smaller in size. The
crus ventrale fossae is strong, and shows a small notch, present in
the genus Motacilla, but absent in the family Prunellidae. In the
genus Motacilla, Motacilla alba is the largest species, with a total
humerus length of nearly 20 mm. The fossil sample is broken, but
the length estimations seem to be smaller than this. The other two
species ofMotacilla areM. cinerea andM. flava, which have different
proportions in the width of the two fossae. In this fossil, the fossa
pneumoanconea is narrower than the fossa tricipitalis, so the hu-
merus belongs to Motacilla cinerea.
Remarks: the grey wagtail nests near fast water streams, with
forest, or at least solitary trees, on the riversides. It also inhabits
areas at the margin of lakes or slower rivers (Svensson et al., 2010).
The oldest record of this species was from the Late Pleistocene of
Hayonim in Israel (Stiner, 2005) and Riparo Salvini in Italy (Recchi,
1996). The appearance of this taxon in level TE7 of the Sima del
Elefante site constitute the first paleontological record of Motacilla
cinerea.
5.4.4. Family Turdidae Rafinesque, 1815
5.4.4.1. Genus Turdus Linnaeus, 1758. Turdus pilaris Linnaeus, 1758
Turdus viscivorus Linnaeus, 1758
Turdus pilaris/viscivorus
Material: Left humerus, proximal end (ATA'09 TE7 M28-29 Av-
10 (MPZ2015/1450)), left humerus, proximal end (ATA'09 TE7M28-
29 Av-11 (MPZ2015/1451)).
Description: humeri with a reduced medial bar, which does not
separate the fossae (Fig. 4m). They belong to the family Turdidae
(J�anossy, 1983). The size fits with the large genus Turdus. According
to J�anossy, the size points to Turdus pilaris; Turdus viscivorus has a
similar shape, but is slightly bigger. Nevertheless, the shape of the
fossa pneumoanconea points to Turdus viscivorus. The total length
of the bone cannot be measured, and the measurements of the
width of the proximal end do not allow T. pilaris to be distinguished
from T. viscivorus (W�ojcik, 2002). For this reason, the remains are
assigned to Turdus pilaris/viscivorus.
Remarks: thrushes generally appear in forest areas, where it is
possible to find accumulations of snail remains eaten by them. The
mistle thrush (T. viscivorus) appears in open forests, or in small
groups of conifers (Svensson et al., 2010). The fieldfare (T. pilaris)
nests in forest areas, with bush, but hibernates in open areas, with
nearby wooded areas.
The mistle thrush appears in the Pliocene (MN15) of C'sarn�ota 2
(Hungary) (J�anossy, 1979), and the first record in Spain is from the
Early Pleistocene of the Pedrera de G�enova (Balearic Islands) (Seguí,
1996). It has previously been reported in Atapuerca, in the Middle
Pleistocene of Galería (S�anchez-Marco, 1999a). The first record of
the fieldfare is from the Early Pleistocene Czech site of Str�anska
Sk�ala (J�anossy, 1972), and its first record in the Iberian Peninsula is
from theMiddle Pleistocene site of Galería (S�anchez-Marco, 1999a).
Turdus merula Linnaeus, 1758
Turdus iliacus Linnaeus, 1766
Turdus philomelos
Turdus merula/iliacus/philomelos
Material: Left humerus, proximal end (ATA'12 TE7 N27 1470-
1480 Av-25 (MPZ2015/1452)), left humerus, proximal end (ATA'12
TE7 N27 1470-1480 Av-26 (MPZ2015/1453)), left humerus, prox-
imal end (ATA'12 TE7 N27 1470-1480 Av-27 (MPZ2015/1454)), right
humerus, proximal end (ATA'09 TE7 N28 1460-1470 Av-4
(MPZ2015/1455)).
Description: the two fossae are confluent, and the crus dorsale
fossae reduced. According to J�anossy (1983), this is a feature of the
family Turdidae. Among Turdidae, there are two genera whose size
can concur with these fossils: Turdus and Monticola. According to
W�ojcik (2002), the shape of the edge of the crista deltopectoralis
differentiate these genera. The rounded shape of the crista delto-
pectoralis indicates that they are Turdus humeri.
Within the genus Turdus, three species are of the same size as
these bones: Turdus merula, Turdus iliacus, and Turdus philomelos.
The total length of the bone would make possible the specific
determination of the bone, but only the proximal end is recorded
(Fig. 4n) according to W�ojcik (2002), therefore, it is not possible to
distinguish between the thrush species on the basis of these data.
Remarks: the redwing (T. iliacus) is found in wooded areas, and
also in areas covered by bushes, in both cases with a predominantly
Mediterranean climate (Tellería et al., 1999). The common blackbird
(Turdus merula) occupies a wide range of habitats, including open
areas. Nevertheless, the highest density of populations of this
species is in wooded areas (Aparicio, 2008). The song thrush
(T. philomelos) nests in forestal areas, with scrub and bushes
(Svensson et al., 2010).
The first record of the redwing, the blackbird and the song
thrush corresponds to the Bulgarian Early Pleistocene (MN17) site
of V�ar�sec (Boev, 2000a). The redwing and the blackbird have their
first Spanish record in the Early Pleistocene site of Pedrera de
S'Onix (Balearic Islands) (Sondaar et al., 1995). The redwing (Turdus
iliacus) appears in the site of Gran Dolina in Atapuerca (800 ka)
(S�anchez-Marco, 1999b). The blackbird (Turdus merula) has not
been reported in the paleontological sites of the Iberian Peninsula.
The song thrush (Turdus philomelos) has been reported in the
Middle Pleistocene of Galería (S�anchez-Marco, 1999a) and Gran
Dolina (S�anchez-Marco, 1999b).
5.4.5. Family Muscicapidae Vigors, 1825
5.4.5.1. Genus Muscicapa Brisson, 1760. Muscicapa sp.
Material: Left humerus, proximal end (ATA'09 TE7 M28-29 Av-
12 (MPZ2015/1456)).
Description: small bone, 5.4 mm wide. Both fossae are well
developed, and the medial bar separates them. The fossa tricipitalis
is less deep than the fossa pneumoanconea (Fig. 4o). The shape of
the epiphysis is shortened and laterally widened, which is different
from the smaller Turdidae (J�anossy, 1983). Only the proximal
epiphysis is recorded, so it is not possible to measure the total
length of the bone. For this reason it is not possible to ascertain to
which species the bone belongs.
Remarks: flycatchers breed in forest areas, both deciduous and
coniferous. The name of the group is due to its alimentation habits,
for they catch their prey while in flight (Del Hoyo et al., 2006).
The first reports of the genus Muscicapa stems from the Early
Pleistocene sites of V�ar�sec (Bulgaria, MN17) (Boev, 2000a) and
Pedrera de S'Onix (Balearic Islands, Spain, MN18) (Sondaar et al.,
1995). It has also been identified in the Gran Dolina site (800 ka)
(S�anchez-Marco, 1999b). This work constitutes the oldest record of
the genus in the Iberian Peninsula.
5.4.6. Family Corvidae Vigors, 1825
5.4.6.1. Genus Corvus Linnaeus, 1758. Corvus frugilegus Linnaeus,
1758
Material: Left humerus, fragment of the distal end (ATA'09 TE7
M29 Av-9 (MPZ2015/1459)), right femur, distal end (ATA'09 TE7
M28-29 Av-4 (MPZ2015/1461)).
Description: The processus supracondylaris dorsalis of the hu-
merus has two apexes, a feature of corvid birds. Themost distal part
is absent, so it is not possible to make all the necessary measure-
ments to assign the humerus to corvid taxa on the basis of the size.
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However, the possibilities can be limited to Corvus corone and
Corvus frugilegus. The internal apex of the processus supra-
condylaris dorsalis is longer than the internal one. In Corvus corone
the two apexes have the same length, so this humerus belongs to
Corvus frugilegus.
The distal end of the femur is 12 mm wide. It has a passerine
morphology, with the fibular part of the condylus lateralis longer
than the medial part. The impression for the musculus iliofibularis
is clearly visible. The size of the bone could correspond either to
Corvus frugilegus or Corvus corone. However there is a nodule visible
between the impression for the musculus iliofibularis and the
fibular part of condylus lateralis, and this feature is, according to
Tomek and Bochenski (2000), a character of Corvus frugilegus.
Corvus frugilegus/corone
Material: Right ulna, distal end (ATA'09 TE7 M29 Av-5
(MPZ2015/1460))
The diagonal width of the ulna is 10.5 mm. The condylus ven-
trale ulnaris is broad, and does not project distally (Fig. 4p). The
distal margin of the carpal tuberculum is proximally curved
(Bochenski and Tomek, 2009). The carpal tuberculum is sharper in
the family Accipitridae. The condylus ventrale ulnaris is more
pointed in Cicconiformes, and in Gruiformes there is a groove be-
tween the condylus ventrale ulnaris and the tuberculum carpale.
The morphology of the bone corresponds to taxa of the family
Corvidae. Thewidth of the diaphysis (5.5 mm)matches with Corvus
frugilegus and Corvus corone according to Tomek and Bochenski
(2000). The surface of the limit of the retinaculli tuberculum is
broad; this character is present in 95% of recent Corvus frugilegus,
and in 49% of recent Corvus corone (Tomek and Bochenski, 2000).
For these reasons, the ulna has been determined as Corvus frugi-
legus/corone.
Remarks: the rook nests in high trees, in forests near open areas,
where it feed (Svensson et al., 2010). This corvid generally keeps
away from bush areas or wetlands (Purroy and Purroy, 2013). The
carrion crow breeds in open woodland and coastal forests
(Svensson et al., 2010). Corvus monedula/frugilegus was reported in
previous work on the site (S�anchez-Marco, 2004).
Corvus frugilegus is very common in Middle and Upper Pleisto-
cene sites (Tyberg, 2007), yet it was absent in the Early Pleistocene.
By contrast, Corvus corone appears in the Late Miocene of Il'inka, in
the Ukraine (Vojinstvens'kyj, 1967). Some authors have argued that
some of the record of Corvus coronemay in fact be Corvus frugilegus,
but the anatomical similarities between these taxa makes identi-
fication difficult or even impossible (Mlíkovský, 2002). Neverthe-
less, Corvus corone/frugilegus is also very common in Pleistocene
sites (Tyberg, 2007). The present work represents the oldest record
of Corvus frugilegus.
Corvus corax antecorax Mourer-Chauvir�e, 1975
Material: Left humerus, distal end (ATA'09 TE7bM29 1580-1600
Av-1 (MPZ2015/1462)), right ulna, proximal end (ATA'13 TE7c M28
1640-1650 Av-1 (MPZ2015/1463)), left femur, proximal end
(ATA'09 TE7 M28-29 Av-7 (MPZ2015/1464)).
Description: The distal epiphysis of the humerus is complete,
and the diaphysis is absent. The distal width of the bone is 18 mm.
The processus supracondylaris dorsalis has two apexes (Fig. 4q), a
feature that allows this humerus to be identified as belonging to a
bird of the family Corvidae. The morphology of the bone does not
present any difference with respect to Corvus corax, but only the
size. The width is greater than any other Corvidae, but smaller than
Corvus corax, and for this reason we assign this bone to the sub-
species Corvus corax antecorax.
The epiphysis of the ulna has the typical morphology of a
passeriform bird. The large size of the bone only fits with the family
Corvidae. The width of the bone is 12.7 mmwidth; the width of the
cotyla dorsalis is 5.7 mm; and the distance from the olecranon to
the dorsal cotyle is 14.1 mm. According to Tomek and Bochenski
(2000), a bone of this size is bigger than all the Corvidae except
Corvus corax, but is smaller than this latter.
The proximal epiphysis of the femur has awidth of 12.7mm. The
diaphysis is absent, as well as the anterior side of the bone. The
trochanter femoris does not project above the articular surface
(Fig. 4r). The long axis of the articular facies stretches latero-
medially (Bochenski and Tomek, 2009). The morphology points to
a feur belonging to a corvid taxon, specifically to a Corvus corax
femur; nevertheless, the size of the fossil does not fit with this
assignation. The fossil is smaller than Corvus corax, and for this
reason we assign the femur to the extinct subspecies of this taxon,
Corvus corax antecorax (Mourer-Chauvir�e, 1975).
Remarks: the ancestor of the common raven was described as a
new species by Mourer-Chauvir�e (1975); nevertheless, it was sub-
sequently described as a subspecies of Corvus corax (Brodkorb,
1978; Mourer-Chavir�e, 2004), because the only reported differ-
ence between the two taxa was the size. Lately, some different
morphological features distinguishing Corvus corax and Corvus
antecorax have been described (Wang et al., 2012). The raven is a
common species in the Quaternary sites of the Mediterranean re-
gion (S�anchez-Marco, 2004). It has been previously reported in
Sima del Elefante (Rosas et al., 2001).
The common raven is the biggest corvid, and also the biggest
species in the ordet Passeriformes. It breeds in mountainous for-
ests, and nests in inaccessible rock cliffs (Svensson et al., 2010).
The first record of this taxon is from the Late Pliocene of Bere-
mend 15, in Hungary (J�anossy, 1987). In the Iberian Peninsula this
raven was identified in the Middle Pleistocene of Galería (S�anchez-
Marco, 1999a) and Gran Dolina (S�anchez-Marco, 1999b). Remains
have also been founded in the Early Pleistocene of the Sima del
Elefante level TE10 (Rosas et al., 2001). As the present work refers to
a lower level of this site, this is the oldest record of this taxon in the
Iberian Peninsula.
6. Conclusions
A first analysis of the avian remains of level TE7 shows that there
were at least sixteen avian taxa living altogether in the vicinity of
the cave: Anseriformes indet., Anas crecca, Haliaeetus albicilla,
Galliformes indet., Coturnix coturnix, Passeriformes indet., Galerida
cristata, Lullula arborea, Anthus campestris, Motacilla cinerea, Turdus
pilaris/viscivorus, Turdus iliacus/merula/philomelos, Muscicapa sp.,,
Corvus frugilegus, Corvus frugilegus/corone, and Corvus corax ante-
corax. There are resemblances to the avian assemblages given in the
previous works on Sima del Elefante (Rosas et al., 2001, 2006;
S�anchez-Marco, 2004), but there are also certain differences,
some of which can be explained by the methodology. The biggest
avian taxa do not appear in the washing and sieving stage, but are
recovered during the systematic excavations. The most significant
differences appear in the passerine assemblage; there are no small
passerines identified common to the present work and the previous
ones. The levels analyzed are not the same; this could be the
explanation for the difference. The future systematic analysis of the
remains recovered by washing and sieving the sediment from the
TELRU will resolve the doubts about this.
This work shows the first paleontological record of the grey
wagtail (Motacilla cinerea) and the rook (Corvus frugilegus), and the
first record in the Iberian Peninsula of the common teal (Anas
crecca), the white-tailed eagle (Haliaeetus albicilla), the crested lark
(Galerida cristata), the tawny pipit (Anthus campestris), the fly-
catchers (genus Muscicapa), and the common raven (Corvus corax
antecorax).
Regarding the paleoenvironment, the association shows a high
habitat variation. The Anseriformes (including the common teal,
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Anas crecca) and the grey wagtail (Motacilla cinerea) inhabit areas
near water streams. Nevertheless, there are also species typical of
open dry environments, such as the crested lark (Galerida cristata),
and the tawny pipit (Anthus campestris). Even taxa that inhabit
woodlands are present, such as Turdus and Corvus. The association
points to a mixed landscape, with open dry environments, wood-
land and water bodies. The home range of birds is greater than that
of other small vertebrates. Thus, the avian association could reflect
an environment covering a bigger area. The data must be taken
with caution, as the analyzed remains are the product of a very
specific methodology (and not all the bird remains of the site have
been analyzed); some biases may have been introduced.
The quantity and variety of the fossils point to a high number of
taxa, which must be identified in the comming steps of the inves-
tigation. A deeper paleoecological analysis will also be undertaken,
because there are as yet no available reports based on a paleoeco-
logical approach to level TE7.
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a b s t r a c t
Birds have been considered good climate indicators in Pleistocene environmental reconstructions, due to
their current distribution and specific ecological requirements. They have been analyzed as associations
and in some cases also as indicator species for the climate during the Late Pleistocene, which is a stage
that shows strong climatic fluctuations. In this work we present an analysis of the relative abundances of
thirty-three of these indicator species of Aves in Late Pleistocene Western European sites, in order to
characterize the avian associations and bird species behavior, and also shed light on the corresponding
ecosystems of the different geographical areas of Europe during this stage. Our analysis reveals four main
groups of sites, which correspond mainly to the current biome distribution. Nevertheless, the position of
some sites in the analysis is markedly different, revealing a drift southward of the Eurosiberian-
Mediterranean boundary during the Late Pleistocene. The results also allow us to analyze the behavior
of the various species, whose distributions seem to be controlled by the predominant vegetation in each
area more than by the temperature. The different associations of each area suggest that Central Europe
was forested or at least point to the presence of forest patches in this area at the end of the Pleistocene.
They also reveal the need for avian association analysis instead of the use of isolated bird species to
produce landscape and climate reconstructions.
© 2018 Elsevier Ltd and INQUA. All rights reserved.
1. Introduction
To characterize the different faunal associations and ecosystems
during the last cold stage and decipher the effect of climatic
changes, analyses and reconstructions based on the fossil record
from this time period have been developed using different meth-
odologies. Small vertebrates (L�opez-García et al., 2013), large
mammals (�Alvarez-Lao, 2014), and the distribution of plant re-
mains (Hardy, 2010) are some recent examples, among many
others.
Birds have been used as climate indicators because they are
currently a diverse vertebrate group (Gill, 2007) and are usually
associated with particular habitats. Furthermore, they are
commonly recorded and well-preserved in sites of Pleistocene age
(Mlíkovski, 2002; Tyrberg, 2007; Nú~nez-Lahuerta et al., 2016a, b).
Many analyses of the Pleistocene climate and ecosystems have
been performed on the basis of avian assemblages: e.g..Demarcq
and Mourer-Chauvir�e (1976) developed a method of calculating
thermal indices, which was subsequently applied by Bochenski
(2000) and Lorenc (2007) to Polish Vistulian sites; Tyrberg (1991)
analyzed the glacial relict distribution of some taxa in the West-
ern Palearctic, and more recently the avian faunas of the Last
Interglacial (Tyrberg, 2007); S�anchez-Marco (1996, 1999, 2004,
2007) described the paleoenvironments of the Iberian and Euro-
pean Pleistocene using the bird record; Finlayson (2011) undertook
an analysis of the response of bird assemblages to climate change;
Tomek and colleagues (2012) studied the avian association of Bi�snik
(Poland) in order to ascertain the changes in landscape over the last
300,000 years; Holm and Svenning (2014) analyzed the responses
of birds to climate changes over the last 180,000 years, using a data
matrix with their presence/absence at all European sites; Stewart
and Jacobi (2015) also analyzed the responses of birds to climate
changes, but using the data from a cold stage site in England.
Recently, Lagerholm and colleagues (2017) modeled the distribu-
tion of ptarmigans and analyzed ancient DNA in order to shed light
on the responses of cold-adapted species to climate warming.
The Quaternary is a period characterized by major climatic
fluctuations. These are best known for the Late Pleistocene owing to
the overwhelming amount of data recorded in recent decades from* Corresponding author.
E-mail address: cnunez@unizar.es (C. Nú~nez-Lahuerta).
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ice cores, pollen, marine sediments, etc.(Valsecchi et al., 2012;
Sanchez-Go~ni et al., 2013). The Weichselian (equivalent to the
Wisconsinan, Würmian and Devensian) refers to the last glacial
cycle. This is a cold stage which covers almost the whole Late
Pleistocene, beginning in Marine Isotope Stage (MIS) 5dand ending
in the Younger Dryas Stadial (i.e. from 120ka to 10000BP; Hughes
et al., 2013). During this period the global ice cover reached a
relative maximum, called the Last Glacial Maximum (LGM), about
21ka ago.
The main objective of this work is to study the bird distribution
in Western Europe during the Late Pleistocene. To this end, a
methodology that has already provided good results for large
mammals (statistical analysis of the number of identified speci-
mens; �Alvarez-Lao, �Alvarez-Lao, 2014; Sauqu�e et al., 2016) is
applied to the avian record. Applied to the Late Pleistocene record,
this methodology will reveal whether the bird distribution corre-
sponds to the different paleogeographic provinces in Western
Europe, as happens for example with ungulates in relation to the
Eurosiberian and Mediterranean regions (Sauqu�e et al., 2016), and
as was pointed out by thework of S�anchez-Marco (2004, 2007). We
then analyze the role of the bird species that have classically been
considered good climate indicators. Finally, the aim is to compare
the results obtainedwith those from previously published analyses.
2. Material and methods
2.1. Abbreviations
bDb: birds Data base; NISP: number of identified spec-
imens;MNI: minimum number of individuals; CA: correspondence
analysis; DCA: detrended correspondence analysis; LGM: Last
Glacial Maximum, around 21ka.
2.2. Matrix construction
In order to analyze the different avian assemblages, data on the
NISP (number of identified specimens) of Late Pleistocene Euro-
pean sites have been included in a matrix (our bDb). As the studied
sites present a high diversity (Tyrberg, 2007), only the taxa
described in previous works as interesting due to their climate-
related behavior are included in the analysis (S�anchez-Marco,
2004; Holm and Svenning, 2014). The fossil remains of small pas-
serines have not been added to the bDb. Those taxa identified only
at a single site and taxa in open nomenclature have not been added
either. The species used in the present study are: Cygnus olor,
Cygnus cygnus, Anser erythropus, Branta bernicla, Branta leucopsis,
Aythya marila, Melanitta fusca, Melanitta nigra, Somateria mollisima,
Clangula hyemalis, Bucephala clangula, Mergus merganser, Mergellus
albellus, Gyps fulvus, Aegypius monachus, Circus macrourus, Buteo
lagopus, Buteo rufinus, Haliaeetus albicilla, Falco rusticulus, Falco
vespertinus, Lagopus lagopus, Lagopus muta, Tetrao urogallus, Tetrao
tetrix, Bonasa bonasia, Tetrax tetrax, Gallinago media, Bubo scandia-
cus, Surnia ulula, Aegolius funereus, Pyrrhocorax pyrrhocorax and
Pyrrhocorax graculus.
As the analyzed time range is so wide (from 120ka to 10000BP),
in some cases different layers of the same site are grouped as one
(e.g. Castiglione and Ermittia) provided that all the layers belong to
the Late Pleistocene. The small number of sites with the necessary
information available prevents us from distinguishing between the
different stages of the Late Pleistocene.
The sites are grouped according to the current distribution of
ecological regions in Western Europe. The selected regions, applied
with aim of analyzing the Eurosiberian-Mediterranean boundary,
are as follows: Mediterranean scrubland and forests, Atlantic sites,
and Central European sites, the latter two categories belonging to
the Eurosiberian area (Fig. 1). We employ data on the Biogeo-
graphical Regions provided by the European Topic Centre on Bio-
logical Diversity (available here: http://bd.eionet.europa.eu/
activities/Natura_2000/chapter1).
�Alvarez-Lao (2014) compared a variety of European sites with a
NISP higher than 100 and at least three different taxa. As the
available avian information from the sites is not as high as for the
mammal record, the original criterion of NISP>100 used in previous
works (�Alvarez-Lao, �Alvarez-Lao, 2014; Sauqu�e et al., 2016) proved
too high in this case. For this reason, sites with NISP>50were added
to the bDb. Although the number of Late Pleistocene sites in Europe
with bird information is high (Tyrberg, 2007), sites with the NISP
available are more limited. There are extensive works that only
include the minimum number of individuals (MNI), and some
works only include the faunal lists. Fifty-two sites that fulfilled
these terms were added to the matrix (Fig. 1, Table 1): Casa da
Moura (Domingues-Figueiredo, 2010), Furninha (Brugal et al.,
2012), Lapa da Rainha (Domingues-Figueiredo, 2010), Gruta Nova
da Columbeira (Domingues-Figueiredo, 2010), El Castillo (S�anchez-
Marco, 2005), Valdegoba (S�anchez-Marco, 2005), Labeko (Elorza,
2000), Ermittia (Elorza, 1993), Praileaitz (Moreno-García, 2017),
Erralla (Eastham, 1985), Aitzbitarte (S�anchez-Marco, 2011), Berro-
berria (S�anchez-Marco, 2005), Cau d'en Borras (S�anchez-Marco,
2005), Gorham (Cooper, 1999), Vanguard (Cooper, 1999), Devil's
Tower (Cooper, 1999), Bourrouilla (Eastham, 1988), La Vache
(Laroulandie, 2000), Morin (Gourichon, 1993), Combe Sauni�ere
(Laroulandie, 2000), Taï (Louchart and Soave, 2002), Pierre-Châtel
(Desbrosse and Moruer-Chauvir�e, 1972), Coscia (Louchart, 2002),
Castiglione (Louchart, 2002), Lazaret (Roger, 2004), Fate (Roger,
2004), Arene Candide (Cassoli, 1980), Fumane (Peresani et al.,
2011), Ortucchio (Alhaique and Recchi, 2001), Polesini (Radmilli,
1974), Ingarano (Bedetti and Pavia, 2007), Santuario della Ma-
donna (Gala and Tagliacozzo, 2010), Romanelli (Cassoli and
Tagliacozzo, 1997), Vindija (Malez, 1988), Luegloch (Fladerer and
Reiner, 1996), Dolní Vĕstonice (Wertz et al., 2016), Pavlov
(Bochenski et al., 2009), P�remostí (Wertz et al., 2016), Oblazowa
(Nadachowski et al., 1993), Mumotwa (Bochenski, 1981), Koziarnia
(Bochenski, 1974), Nietoperzowa (Bochenski, 1974), Bi�snik (Tomek
et al., 2012), Krucza Skala (Bochenski and Tomek, 2004), Deszc-
zowa (Cyrek et al., 2000), Komarowa (Tomek and Bochenski, 2005),
Zamkowa Dolna (Bochenski, 1974), Raj (Bochenski, 1974), Kalman
Lambrecht (J�anossy, 1986), Pilissz�ant�o (J�anossy, 1986), Curata (Gal,
2003), Devetashka (Boev, 1999). . The NISP data are converted to
percentages.
2.3. Statistical analysis
The matrix was analyzed with PAST v.2.14 software (Hammer
et al., 2001) by means of a correspondence analysis, which is a
recognizedmethod of discovering geographical groupings, patterns
and environmental gradients (Greenacre, 1984). It projects a
multivariate database onto two dimensions, allowing the grouping
patterns to be visualized in a plot. Correspondence analysis (CA)
presents some problems: the tendency to compress the end of the
ordinate axis squeezes together both samples and data, and the
arch effect means that the environmental gradient is not linked
with the first axis. For this reason, we have used a detrended cor-
respondence analysis (DCA) (Sauqu�e et al., 2016), which is also a
highly useful tool in the analysis of ecological databases (Hill and
Gauch, 1980). To avoid the problems associated with the CA, the
DCA rescales itself, and thus removes the compression of the data.
Then it performs the detrending and bending of the arch, to link it
to the axis.
The “column labels” tool of the DCA in the PAST software was
used to establish the relative position of the species with respect to
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the sites in the plot, in order to ascertain the relation of thewith the
groupings.
3. Results
The DCA shows a separation of the sites into several clusters
(Fig. 2). The numbers 1 to 5 have been given to the clusters, in order
to facilitate the presentation of the results. The northernmost sites
belonging to the Atlantic group are grouped in Cluster 1. The
Mediterranean and the southernmost Atlantic assemblages overlap
partially to form Cluster 2, including sites that are similar in latitude
(those belonging to the Iberian Peninsula and Italy). The south-
ernmost Mediterranean sites are also separated from the rest
(Cluster 3) (Fig. 2). Cluster 4 includes Central European and conti-
nental Italian sites, and a site from the north of the Iberian Penin-
sula. Most of the Central European sites (Cluster 5) are grouped
together clearly separated from the rest of the assemblages (Fig. 2).
The general disposition of the sites over the scatter plot shows a
latitudinal gradient long the first axis.
3.1. Cluster 1-northwestern sites of the Atlantic region
This cluster is formed by the northernmost sites belonging to
the Atlantic group: Bourrouilla, Combe Sauniere and Morin. These
sites are all located in the current area of Atlantic influence in
Europe, in the central area of France; according to Hardy (2010), the
landscape in this area during the LGMwasmainly open (Fig. 3). This
separation is influenced by the presence of the snowy owl
(B. scandiacus), the long-legged buzzard (Buteo rufinus) and the
common merganser (M. merganser) (Fig. 2).
3.2. Cluster 2-sites of the Atlantic and Mediterranean region of
similar latitude
Cluster 2 is formed bymost of the Atlantic sites, and themajority
of the sites classified as Mediterranean, except for Taï, Romanelli
and Santuario della Madonna. This means that it includes the sites
of similar latitude in the Italian and Iberian peninsulas, in areas
where the landscape was mostly open during the LGM (Hardy,
2010) (Fig. 3). The arrangement of the sites in the plot keeps the
general north-south orientation along Axis 1. The separation of this
cluster in the plot seems to be due to the high representation of
P. pyrrhocorax and P. graculus, with influence of other taxa (Fig. 2)).
Ingarano is marginally oriented toward the northern Atlantic
European group, whereas Arene Candide and Fate are oriented
toward the Central European sites. These sites are located very close
to the current boundary between the Mediterranean and the
Central European climatic areas.
3.3. Cluster 3-southernmost sites of the Mediterranean region
Cluster 3 is formed by the southernmost sites of the matrix:
Romanelli and Santuario della Madonna. These two sites are
located in the southern part of the Italian Peninsula. The sites are
characterized by the dominance of diverse taxa: the little bustard
(T. tetrax), the brant (B. bernicla) and the barnacle goose
(B. leucopsis). They are also influenced by the presence of the rough-
legged buzzard (B. lagopus), the pallid harrier (C. macrourus) and
the whooper swan (C. cygnus) (Fig. 2).
3.4. Cluster 4-open Central Europe
The sites of Central Europe occupy the northernmost part of the
diagram gradient, forming two clusters. Cluster 4 includes the
Fig. 1. Location of the Analyzed sites. The dotted line represents the current Eurosiberian-Mediterranean boundary. The dashed line represents the limit between the Atlantic and
Central European areas. White dots represent the position of sites located in the Mediterranean Region. Grey (Atlantic) and black dots represent the position of sites located in the
Eurosiberian Region: 1-Casa da Moura, Furninha, 2-Lapa da Rainha, 3-Gruta Nova da Columbeira, 4-El Castillo, 5-Valdegoba, 6-Labeko, 7-Ermittia, Praileaitz, 8-Erralla, 9-Aitzbitarte,
10-Berroberria, 11-Bourrouilla, 12-La Vache, 13-Cau d'en Borras, 14- Gorham, Vanguard, Devil's Tower, 15-Morin, 15-Combe Sauni�ere, 17-Taï, 18-Pierre-Châtel, 19-Lazaret, 20-Fate, 21-
Arene Candide, 22-Fumane, 23-Coscia, 24-Castiglione, 25-Ortucchio, 26-Polesini, 27-Ingarano, 28-Santuario della Madonna, 29-Romanelli, 30-Vindija, 31-Luegloch, 32-Dolní
Vĕstonice, Pavlov, 33-P�remostí, 34-Oblazowa, 35-Mumotwa, 36-Koziarnia, Nietoperzowa, 37-Bi�snik, Krucza Skala, 38-Deszczowa, 39-Komarowa, 40-Zamkowa Dolna, 41-Raj, 42-
Kalman Lambrecht, 43-Pilissz�ant�o, 44-Curata, 45-Devetashka.
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southernmost sites that belong to the Central European region as
well as Aitzbitarte site. The geographical position of these sites
explains the intermediate position of the cluster between Medi-
terranean and northern Central European sites. The presence of
open environments in the site areas during the Late Pleistocene
(Hardy, 2010) could also explain its separation from the other
Central European sites. Cluster 4 is dominated by the common
goldeneye (B. clangula) and the red-footed falcon (F. vespertinus).
3.5. Cluster 5-forested Central Europe
The sites of northern Central Europe are separated from the rest
of the sites (Fig. 2). This cluster includes Austrian, Polish, Czech and
Bulgarian sites, and also two sites from the north of the Iberian
Peninsula and the south of France. The geographical position of
these sites explains the grouping in the diagram. The presence of
forest in these areas during the LGM (Hardy) explains the separa-
tion of this group of sites from the other northern group (Cluster 1),
dominated by open environments. Cluster 5 is dominated by the
ptarmigans (Lagopus spp.), the black grouse (T. tetrix), the caper-
caillie (T. urogallus), the hazel grouse (B. bonasia) and the greater
scaup (A. marila). Remarkable is the presence of both Taï and Ber-
roberria among the northernmost sites of the database.
4. Discussion
4.1. Bird distribution
Some of the analyzed taxa reflect habitat requirements similar
to the present, nevertheless, there are other species that present
anomalous habitat requirements, and appear to be related to
different areas during the Late Pleistocene, as described in previous
works (S�anchez-Marco, 1999; Holm and Svenning, 2014).
Themute swan (C. olor) appears throughout theWestern Europe
(Svensson et al., 2010). It appears close to Cluster 2, it is recorded in
Atlantic and Mediterranean shores (Furninha and Fate), areas in
which it can be found nowadays. The whooper swan (C. cygnus)
inhabits the northernmost part of Europe, but also has wintering
areas in southern regions, even on Adriatic and Aegean shores
(Svensson et al., 2010). Although the whooper swan is close to
Cluster 3 in the diagram (Fig. 2), the reason for this association is
not a change in habitat. There are three sites in the matrix that fit
with the current distribution of this taxon, and in which it is
recorded: Predmostí, Romanelli and Santuario della Madonna.
Romanelli and Santuario della Madonna are located within the
current Mediterranean wintering area of C. cygnus. This is the
reason for the position of the whooper swan in the plot. The only
site outside the current distribution of C.cygnus is Arene Candide
(Table 1). This is a southern irruption of the species, which moved
Fig. 2. Detrended Correspondence Analysis (DCA) Results. The white dots represent the Mediterranean sites. Grey (Atlantic) and black (Central Europe) dots represent the
Eurosiberian sites. Crosses represent the situation of the taxa in the plot.
Fig. 3. Landscape distribution during the LGM. Simplified from Hardy (2010).
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southward and eastward during this cold period (S�anchez-Marco,
2004).
The lesser white-fronted goose (A. erythropus) shows a similar
situation to that of C. cygnus. Though is a cold climate species, it
winters in Adriatic and Aegean areas (Svensson et al., 2010). In the
diagram, the lesser white-fronted goose is associatedwith southern
sites (it appears in an intermediate position between Clusters 2 and
3), appearing in Romanelli, Polesini and Coscia. These sites are
outside its current habitat range, due to the expansion of the taxon
westwards during the Late Pleistocene (S�anchez-Marco, 2004).
The brant (B.bernicla) appears close to the southern sites in the
diagram. Given that it currently inhabits northern European coasts,
its presence at Romanelli and Ortucchio points to an expansion
towards the south, as pointed out by S�anchez-Marco (2004). The
barnacle goose (B. leucopsis)presents a similar situation: its
appearance at El Castillo is relatively close to its current distribution
(Svensson et al., 2010), but there is no presence of the barnacle
goose today in the area of Romanelli, so this constitutes another
example of a clear expansion to the south during the Late Pleisto-
cene (S�anchez-Marco, 2004).
The greater scaup (A. marila) is associated with the northern
Central European sites (Cluster 5) (Fig. 2). It is only registered in
three sites in the matrix, Lazaret (Mediterranean region), and
Krucza Skala and Mamutowa (Central European region). Lazaret is
one of the northernmost sites in the Mediterranean region. The
presence of the greater scaup in this site does not represent a huge
change in the distribution of the species, as it currently inhabits the
northern part of the Adriatic coast (Svensson et al., 2010).
The velvet scoter (M. fusca) currently inhabits the northern coast
of Europe, including the northern shores of Italy and the Iberian
Peninsula (Svensson et al., 2010). It irrupted in the south of both
peninsulas during the Pleistocene (S�anchez-Marco, 2004). Its
presence in Deszczowa, Bi�snik and El Castillo fits with the current
distribution range, whereas its presence at the site of Romanelli
represents one of the irruptions in the south east of Italy. Its strong
presence at this site explains the presence of this taxon in a central
position in the obtained diagram (Fig. 2). The other Melanitta spe-
cies, the common scoter (M. nigra), appears also related to Cluster 2
(Fig. 2), which fits with its current habitat (Svensson et al., 2010).
Ironically,M. nigra appears closer to the Central European sites than
M. fusca, although M. nigra is currently present in milder south-
ernmost areas. Both are close their current distributions. This dif-
ference could be due to the scarce data in the matrix, or to a
difference in the breeding habitat preferences of these taxa. The
velvet scoter (M. fusca) breeds in tundra areas, whereas the com-
mon scoter (M. nigra) breeds both in tundra and forest areas
(Svensson et al., 2010).
The common eider (S. mollissima) also inhabits European coasts
including the north shores of the Italian and Iberian peninsulas
(Svensson et al., 2010). Its remains appear in Furninha and in the
Santuario della Madonna, which are currently outside its distri-
butional range, representing a southern expansion of the taxon
(S�anchez-Marco, 2004). It also appears at the site of Krucza Skala,
which lies within its current area of distribution. Its association
with Mediterranean sites in the diagram (Fig. 2) is due to the
greater presence of the taxon at Furninha and Santuario della
Madonna than in Krucza Skala.
The long-tailed duck (C. hyemalis) currently inhabits the
northern shores of Europe; its southernmost population appears in
Brittany (Svensson et al., 2010). Its remains appears in Oblazowa,
Berroberria, Romanelli and the Gibraltar sites, which are outside
the current range of distribution of the long-tailed duck. This
suggests the irruption of a cold taxon within the Mediterranean
region, according to S�anchez-Marco (2004). Nevertheless, it
sporadically crosses the Alps, and can be observed even in the
Balkan Peninsula (Simic et al., 2008).
The common goldeneye (B. clangula)appears in an intermediate
position in the graphic. It currently inhabits both Central European
and Mediterranean regions (Svensson et al., 2010). It is remarkable
that it inhabits Atlantic areas, but it does not appear at Atlantic sites
in the matrix. This seems to be due to the absence of coastal north
Atlantic sites in the matrix.
The common merganser (M. merganser) inhabits the Central
European region, and also north Atlantic shores and the east coast
of the Adriatic Sea (Svensson et al., 2010). In the diagram obtained,
it is associated with the Central European sites (Fig. 2). The smew
(M. albellus) has a northern distribution, and in the diagram it ap-
pears related to Cluster 5, although it is also recorded in Romanelli.
The griffon vulture (G. fulvus) has traditionally been associated
with Mediterranean ecosystems, which constitute its current dis-
tribution (Svensson et al., 2010); this is also the result obtained in
the diagram, as it appears related to Cluster 2 (Fig. 2). Nevertheless,
it has been recorded at sites located farther north than its current
range, such as Pavlov. These northward expansions have been
explained by the abundant presence of megafauna throughout
Europe, which could have provided a huge amount of available
carcasses for scavengers (Holm and Svenning, 2014). A. monachus
displays similar situation. It has traditionally been associated with
mild Mediterranean areas, such as those it currently inhabits. Holm
and Svenning (2014) propose that its presence was widespread in
the Late Pleistocene. The cinereous vulture not only appears in mild
habitats, but can also tolerate cold temperatures such as those of
the Gobi Desert (Reading et al., 2010). As is the case with the griffon
vulture, the widespread distribution of this taxon in the past seems
to be due to the greater availability of carcasses rather than to
different temperatures.
The pallid harrier (C. macrourus) appears close toMediterranean
sites in the diagram (Fig. 2). It currently inhabits the south and east
of Europe, including the Mediterranean shores (Svensson et al.,
2010). Pallid harrier remains are found in sites close to this area,
and also in one site further west: Lazaret. Holm and Svenning
(2014) and S�anchez-Marco (2004) already reported this expan-
sion to the west of Europe. It has also been pointed out that the
distribution of the taxon during the Late Pleistocene was
throughout almost all Europe, although there are no relict pop-
ulations today in Western Europe (Tyrberg, 1991).
The long-legged buzzard (B. rufinus) inhabits the open plains of
southeastern Europe (Svensson et al., 2010). However in the ob-
tained diagram it appears related to the northwestern Atlantic sites
(Cluster 1) (Fig. 2). According to Holm and Svenning (2014) the
long-legged buzzard has a northwards expansion during the Late
Pleistocene. This expansion could be explainedwith the presence of
open landscapes in the Atlantic shores more than due changes in
the temperatures, The rough-legged buzzard (B. lagopus) currently
inhabits northeastern Europe, including the north of Italy and
Balkan coast (Svensson et al., 2010). It also appears associated with
these areas in the diagram (Fig. 2). It has been reported that the
rough-legged buzzard spread towards the south and thewest in the
Late Pleistocene (S�anchez-Marco, 2004), as represented by its
presence in Valdegoba and Coscia.
Thewhite-tailed eagle (H. albicilla) inhabits the north and east of
Europe, including eastern Mediterranean shores (Svensson et al.,
2010), and in the obtained DCA diagram it appears related to
Cluster 2 (Fig. 2). The white-tailed eagle is recorded at several sites
in the matrix that are located in the Iberian Peninsula, Cau d'en
Borras, El Castillo, and the Gibraltar sites. These are clearly outside
its current range. Its presence in those sites explains the presence of
H. albicilla in a central position in the diagram.
Remains of the gyrfalcon (F. rusticolus) are associated with
Atlantic and Mediterranean sites in the analysis (Fig. 2). It currently
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appears only on the northern coast of the Scandinavian Peninsula.
The presence of this taxon in sites such as Casa da Moura and
Vindija clearly lies outside its range. The gyrfalcon undertook a
southward expansion during the Late Pleistocene (Holm and
Svenning, 2014). F. rusticolus feeds mainly on Lagopus prey
(Svensson et al., 2010); the strong presence of Lagopus in southern
areas of Europe could have facilitated the expansion of the gyrfal-
con in these areas.
The red-footed falcon (F. vespertinus) is a bird typical of the
northeast of Europe, but it does not reach the Scandinavian
Peninsula. It currently appears throughout Italy and Greece, and
also on the northern coast of Africa (Svensson et al., 2010). Its
current distribution covers the area of the sites with which is
related in the diagram: the Mediterranean and Central European
groups (Clusters 2 and 4) (Fig. 2).
The willow ptarmigan (L. lagopus) appears strongly associated
with Cluster 4 (Central European sites) in the DCA diagram (Fig. 2).
It currently inhabits Scandinavia and Scotland. During the Late
Pleistocene the willow ptarmigan expanded its range toward the
south (Holm and Svenning, 2014), appearing in areas outside its
current range (S�anchez-Marco, 2004). Both Lagopus lagopus and
Lagopus muta were widely distributed during the Late Pleistocene
(Tyrberg, 1991), Lagopus lagopus being the dominant species
(Lagerholm et al., 2017). Although the willow ptarmigan appears as
far away as the Iberian Peninsula, it was not as abundant in this area
as its relative, the rock ptarmigan (L. muta).
The rock ptarmigan is currently present in Scandinavia, but
there are also two relict populations in the Pyrenees and the Alps
(Svensson et al., 2010). In the diagram it is associated with the
Central European sites (Fig. 2). It has been described as low-
dispersive taxon, which underwent a great expansion of its
habitat (S�anchez-Marco, 2004). This could be due to higher tem-
perature tolerance, or to the availability of more suitable ecosys-
tems for the rock ptarmigan (Tyrberg, 1991). Genetic analysis
indicate that both Lagopus species shifted their habitats towards
regions of higher latitude and altitude, their ability to fly enabling
them to move between suitable habitat patches more easily than
mammals (Lagerholm et al., 2017). Currently, the willow ptarmigan
is more closely associated with forested areas, and the rock ptar-
migan with rocky tundra areas (Svensson et al., 2010), which con-
trasts with the results of the DCA analysis, inwhich both are related
to Cluster 4. The differentiation in the distribution of ptarmigans in
current European populations seems to be a result of the contrac-
tion of refugia during the Holocene (Lagerholm et al., 2017), which
could explain the association of both species with the same area of
the diagram.
The western capercaillie (T. urogallus) currently inhabits Central
Europe, outside the Atlantic domain. This is also the position that it
occupies in the diagram (Fig. 2). As regards the matrix, it appears at
Arene Candide, Polesini and Lapa da Rainha, which belong to the
Mediterranean area, but its presence is much stronger in the Cen-
tral European sites. It has been pointed out that it had a more
widespread distribution in the past (Holm and Svenning, 2014).
The black grouse (T. tetrix) is associated with Cluster 5 (Central
European sites) (Fig. 2). This is consistent with the current distri-
bution of the taxon; the black grouse currently inhabits northern
and central Europe, also reaching the Alps. It seems to have a
widespread distribution (Holm and Svenning, 2014). B. bonasia
presents a similar distribution; it appears close to the Central Eu-
ropean sites in the DCA diagram, which fits with its current dis-
tribution. The hazel grouse is currently absent from Atlantic areas
(Svensson et al., 2010) except for some sightings in the Pyrenees
(Catusse et al., 1992).
The little bustard (T. tetrax) currently inhabits Mediterranean
areas such as the Iberian Peninsula and parts of the south of Italy or
the north of Africa. It also has some populations on the Atlantic
coast of France. The diagram relates this taxon with the southern-
most sites of the Mediterranean Region, i.e. Cluster 3 (Fig. 2). These
sites lie within the current distribution of the little bustard
(Svensson et al., 2010), in the south of Italy. It was common during
the Würm (Tyrberg, 1991), and its habitat expanded northward
during both cold and mild period, as reflected by its presence in
Mamutowa (Holm and Svenning, 2014).
The great snipe (G. media) has an eastern distribution at present,
and it appears on the Scandinavian Peninsula as well as in the north
of Africa (Svensson et al., 2010). Our analysis places G. media in an
intermediate position, close to Clusters 4 and 5, Central European
sites, but not close to northernmost Atlantic sites (Cluster 1) (Fig. 2).
S�anchez-Marco (2004) pointed that the great snipe irrupted in the
Mediterranean area, with southern and western expansions.
The snowy owl (B.scandiacus) is a classic example of southward
expansion during the Late Pleistocene (S�anchez-Marco, 2004;
Holm and Svenning, 2014; among others). It had a really strong
presence during the Late Pleistocene in the more southern Atlantic
area of France (Laroulandie, 2016), but currently the snowy owl is
only present in the Scandinavian area (Svensson et al., 2010). The
position of Bubo scandiacus in the diagram is consistent with these
observations. It is strongly associated with Atlantic sites, which
form Cluster 1 (Fig. 2). In fact the high proportion of its remains at
these sites seems to be themain control separating Atlantic sites, as
the species also appears at sites in other areas in lower proportions
(such as Deszczowa, Romanelli and Ermittia).
S. ulula appears related to the Central European sites in the DCA
diagram (Fig. 2), its record in Polish and Hungarian sites (Table 1)
represents also a southward expansion (Hom and Svenning, 2014).
The northern hawk-owl inhabits the boreal forest of the north
palearctic (Svensson et al., 2010).
Aegolius funereus is currently a Central European taxon, with
some presences in the Pyrenees (Svensson et al., 2010). The boreal
owl also show this tendency in the diagram; is associated with
Central European sites, although it also appears in northern Med-
iterranean sites, such as Lazaret and Arene Candide, as reflects its
situation in the diagram (Fig. 2). Its appearance in Mediterranean
sites is consistent with the southern irruption described by
S�anchez-Marco (2004).
The red-billed chough (P. pyrrhocorax) appears in a central part
of the diagram, close to the southern sites in both Mediterranean
and Atlantic areas (Cluster 2). This position fits with its current
distribution, which covers the mountain areas of the Mediterra-
nean region and the European Atlantic coast. Remains of the red-
billed chough appear in more than half of the sites in the matrix,
i.e. a total of 52 sites (Table 1). Of these sites, the only one belonging
to the Mediterranean region in which P. pyrrhocorax does not
appear is Taï, which is closer to the Central European sites in the
DCA diagram. The red-billed chough underwent expansions both
during cold and warm pulses (Holm and Svenning, 2014). It was
present throughout the south of Europe during the Würm, and its
record includes areas from which is now absent due to its disjunct
distribution (Tyrberg, 1991, 2007).
The yellow-billed chough (P. graculus) has been used as a cold
climate indicator (Moncel et al., 2015; Cr�egut-Bonnoure et al.,
2014). Some authors assert that during the analyzed time period,
the habitat of the yellow-billed chough expanded to include lower
lands (S�anchez-Marco, 1996; Holm and Svenning, 2014). P. graculus
also expanded its territory northward (Tyrberg, 1991). Today, it
occurs in the Pyrenees, the Alps, and also the mountains of the
eastern Mediterranean (Svensson et al., 2010). It appears in more
sites in the matrix than P. pyrrhocorax and is more abundant, rep-
resenting more than the 90% of the NISP of the analyzed taxa in
several sites. It is relatively scarce in the northern Central European
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sites. Within the diagram, it is associated with the sites of the
Atlantic and Mediterranean region that share a latitudinal range in
the southern part of Europe, without taking into account the
Mediterranean peninsulas. The reason for the higher proportion of
P. graculus than P. pyrrhocorax in the sites could be the higher
tolerance of the yellow-billed chough to cold temperatures by the
yellow-billed chough (Tyrberg, 1991). However it seems not to play
an important role in the grouping of the colder northern sites.
4.2. Temperature e vegetation influence
According to the maps provided by Hardy (2010), during MIS3
there were open landscapes in the Iberian Peninsula, the central
part of southern France, and the Italian Peninsula, whereas the rest
of Europe was mainly covered by evergreen taiga, except for some
French Atlantic patches, which were covered by mixed forest.
During the LGM the general scheme changes, with evergreen taiga
extending to the central part of the Iberian Peninsula (the coast
retaining an open landscape) and the northern half of the Italian
Peninsula. The Atlantic coast of France also had open landscapes
(Fig. 3).
Most of the species related to forest habitats are strongly asso-
ciatedwith Central European areas (Cluster 5) (Fig. 2); examples are
L. lagopus, S. ulula, T. urogallus and B. bonasia. According to Hardy
(2010), Central Europe was covered by taiga in the LGM, so the
high representation of these taxa at the Central European sites fits
with previous reconstructions. Central and Eastern Europe was
covered by trees during the last glacial cycle, at least in pockets in
tundra or in an open taiga (Willis and van Andel, 2004). These data
are also consistent with other works on avian assemblages, which
have demonstrated the presence of forest patches throughout the
Late Pleistocene in Central European areas such as Bi�snik, in Poland
(Tomek et al., 2012).
Some of the analyzed species are currently associated with open
ormixed environments. These appear scattered across the diagram.
T. tetrax, C. macrourus, G. fulvus and A. monachus currently inhabit
milder areas, and are grouped with Mediterranean sites in the di-
agram (Clusters 2 and 3) (Fig. 2). Their habitat preferences are
based on open habitats, and this is consistent with the maps pro-
vided by Hardy (2010). Other species are strongly relatedwith open
environments, such as B. scandiacus. This is associated with
northern Atlantic sites (Cluster 1). The separation between Clusters
1 and 5 (the northernmost sites: the Atlantic and Central European
sites respectively) seems to be mainly controlled by the presence of
open species, in Cluster 1, or forest-related species in Cluster 5.
Again this distribution fits with the maps used in the comparison.
There are several species, all of them associated with water
bodies (Anseriformes) that appear today in the northernmost
Atlantic part of Europe. Although these are species that inhabit cold
areas, they appear in themildest area of the diagram. Some of them
currently have breeding areas in the Mediterranean region. This is
the case with: C. cygnus, A. erythropus, A. marila (with presence in
Central Europe), M. fusca, M. nigra, S. mollissima, B. clangula, and the
Mergus species (both also with presence in Central Europe).
Another group of water-related cold-habitat species does not have
current populations in the Mediterranean area: B. bernicla (which
has some populations in the Atlantic north of Spain), B. leucopsis
(populations in the Atlantic south of Spain) and C. hyemalis. The
general situation of these taxa has already been analyzed. There is a
pattern that pertains to some species of Anseriformes currently
inhabiting the northernmost part of Europe. These appear next
close to the southernmost Mediterranean sites (Cluster 3). The as-
sociation of some of themwith this area can be easily explained, as
this is where they breed. But some of these species do not currently
breed in the Mediterranean region, yet have experienced a south-
ward strong expansion. Two possible explanations for this expan-
sionwere proposed by Tyrberg (2001): either it may be due tomore
favorable temperatures for these species during cold periods,
which implies bigger breeding areas, or it may be due to lower
temperatures than now in southern European winters. As some
authors have pointed out, temperature is not the only, nor even the
strongest control on bird distribution (Finlayson, 2011; Holm and
Svenning, 2014), or to put it another way, bird distribution does
not reflect major temperature shifts in temperature, as other
climate proxies do (Tyrberg, 2001). It has even been proposed that
birds may reflect milder temperatures than other proxies (Lorenc,
2007). The presence of vegetation in Mediterranean areas that is
more similar to that of the Atlantic coast (open environments) than
that of Central Europe could have induced the presence of these
taxa in milder areas, rather than just a cooling of the climate, as
they are absent from Central European sites, where the forest
seems to be the most abundant landscape.
Some of the analyzed taxa appear in intermediate areas of the
diagram. In the cases of species with a low presence in the matrix
this could be due to a lack of data. Two of these species are the most
abundant in the matrix, P. pyrrhocorax and P. graculus, which, as has
been mentioned above, could represent a cosmopolitan distribu-
tion. Both show preference for open environments. During the Late
Pleistocene they expand to the lowlands of Europe (Holm and
Svenning, 2014). This expansion could be due to a slight cooling
of the climate, and also to the availability of more open environ-
ments due to the increased dryness of this period. Although both
factors control the distribution of the taxa, the fact that they did not
expand towardmore northern, colder areas suggest that the second
factor is the one with greater weight in the distribution of the taxa.
The distribution of the bird taxa reflects the fact that Central
Fig. 4. The dashed line represents the limit of the Eurosiberian and Mediterranean regions. a) Current boundary; b) Proposed boundary during the Late Pleistocene. The color code
of the dots follows the previous figures.
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Europe was covered by taiga, or at least by tundra with forest
patches. This is consistent with other reconstructions not based on
bird distribution (Willis and van Andel, 2004; Hardy, 2010) and also
with analyses based on bird presences which describe northern
Europe as characterized by the presence of trees even in the coldest
periods (Tomek et al., 2012; Holm and Sevenning, 2014). It contrasts
with a different reconstruction of the European vegetation during
the last glacial pulse, which defends the presence of steppe tundra
in Central and Atlantic Europe, and forest steppe in the Mediter-
ranean region (Ray and Adams, 2001).
4.3. Eurosiberian Mediterranean boundary
The current boundary between the Eurosiberian and Mediter-
ranean regions (Fig. 4a) goes through the north Atlantic coast of
Portugal and the Cantabran coast of Spain drawing an E-W line that
reaches the Pyrenees. It changes direction near the Mediterranean
coast, turning north and westwards. In the Mediterranean area the
line includes the south of France and circumvents the Alps, running
diagonally to the Province of Campobasso, avoiding the Apennines.
It meets east coast of the Adriatic Sea and runs southwards. This
general distribution is reflected in other Late Pleistocene analyses
(S�anchez-Marco, 2007; Sauqu�e et al., 2016), and also is reflected in
the analyses carried out in the present work, albeit with some
subtle variations.
As has been described in the Results section, the current
biogeographical regions are well grouped in the obtained DCA di-
agram. Southern Mediterranean sites are separated from those
Mediterranean sites of the same latitude as the Eurosiberian
(Atlantic) sites. As regards the Eurosiberian sites, the north Atlantic
sites are separated both from the more southern Atlantic sites and
from the Central European sites, which occupy a different region in
the diagram, and are also divided into two groups according to the
latitude.
The main results of this analysis are the clear separation in some
cases, and the slight separation in other cases, of the northernmost
Mediterranean sites from the rest of the Mediterranean sites, and
their orientation toward the Eurosiberian clusters. Arene Candide
and Polesini are not completely separated from the Mediterranean
region, but are oriented toward the Central European Eurosiberian
sites. They are located on the Mediterranean coast of Italy, near to
the Alps and the Apennines, close to the boundary of the region
(Fig. 4a). The site of Ingarano has a similar location than Polesini,
but on the Adriatic coast. Ingarano is completely separated from the
Mediterranean sites, and is oriented toward the northern Atlantic
sites. In the light of the reconstruction by Hardy (2010), it is notable
that this area has a similar landscape to that of the Atlantic coast of
France. This grouping may thus be due to this similarity, and
represent a slight southward expansion of the Eurosiberian-
Mediterranean boundary, which may continue to the Polesini site
and then southward Ingarano (Fig. 4b).
It is different with Taï, which appear completely among the
Eurosiberian sites of Cluster 5, even more so than Ortucchio and
Fumane (Cluster 4), which are currently in the Eurosiberian area
but near to the Mediterranean shores. This distribution of sites
could represent a shift in the southern Eurosiberian limit, which
could have moved to the south in this region of France, but without
reaching the position of Lazaret, which in the diagram has a Med-
iterranean influence, as is the case today (Fig. 4a).
There are no available data on the position of the boundary in
the Iberian Peninsula, as the sites represented in the analyzed
matrix belong to the Cantabrian, Atlantic and Mediterranean
shores, and the position of these sites in the diagram corresponds to
the current situation. S�anchez-Marco (2007), whose reconstruction
of the boundary during the LGM in the south of France and Italy is
consistent with the results of the present work, draws the line to
include the central part of the Iberian Peninsula in the Eurosiberian
area. The reconstruction produced by Ray and Adams (2001) in-
cludes the Cantabrian coast of Spain in the Mediterranean region
and identifies the central part of the Iberian Peninsula as a tundra
area. The results of the DCA diagram obtained in the present paper
locate the Eurosiberian sites of northern Spain and southern France
at least close to the boundary. Nevertheless, as pointed out above,
there are no sites in the matrix belonging to the central part of
Iberia, so our results do not allow this boundary to be established in
the Iberian Peninsula (Fig. 4b). Likewise, the lack of eastern Adriatic
and Balkan sites in the matrix prevent us from locating the
boundary in this area.
5. Conclusions
The dentrended correspondence analysis applied to a matrix
composed of the data of 33 taxa from 52 Late Pleistocene sites re-
flects a north-south gradient along the first axis, and the current
regional distribution of the sites, with some exceptions. These ex-
ceptions correspond to sites from the northern area of the Medi-
terranean region, which are close to the current limit of the
Eurosiberian-Mediterranean boundary. These sites are oriented
toward the Eurosiberian associations (for example Ingarano, ori-
ented toward the Atlantic cluster, or Polesini and Arene Candide,
oriented toward the Central European cluster) or are truly sepa-
rated from the Mediterranean group (for example Taï, associated
with the Central European sites). These results, along with the
position of the taxa in the diagram allow us to propose a probable
Eurosiberian-Mediterranean boundary for the Late Pleistocene,
located in a more southerly position than at the present, as previ-
ously proposed by other authors using different methodologies (for
example S�anchez-Marco, 2007).
The taxa distribution in the diagram suggests that Central
Europe was covered by taiga or at least that there were major forest
patches in the tundra. It also points to an open environment in the
Atlantic and Mediterranean areas. The distribution of some species
of strongly Atlantic Anseriformes near the southernmost Mediter-
ranean sites can be explained by the current hibernation areas of
these taxa, as well as by the greater similarity of the Mediterranean
region to the Atlantic landscape than of Central Europe. Some taxa
show major expansions to the south, as observed by previous au-
thors. Some typically Mediterranean taxa also show northward
expansion in this cold stage (A. monachus for example). This change
in the distribution patterns of some taxa seems to be due to the
greater availability of food or to an optimal landscape rather than
merely to a temperature change. For this reason, the use of single
taxa to reconstruct temperatures should be avoided, especially taxa
with a widespread distribution during the Late Pleistocene, such as
P. graculus. Moreover, birds in general seem not to be genuinely
useful in temperature reconstruction, as they do not clearly reflect
temperature changes. Nevertheless, they can prove useful in land-
scape reconstruction (Lorenc, 2007; Holm and Svenning, 2014).
A matrix with more data would allow deeper analyses of areas
such as the Iberian Peninsula and France. It would also be of great
interest to have a larger matrix so as to separate the cold and mild
stages of the Late Pleistocene, also taking into account the origin of
the accumulation in each level in order to observe the situation of
the taxa at different times using the DCA.
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a b s t r a c t
Despite the interest of birds in reconstructing ancient environments, there are but few works concerning
Quaternary avian remains. We have the opportunity to show in the present paper, the fossil avian re-
mains of one of the more interesting natural, high-mountanous regions in southern Europe: the Spanish
Pyrenees. In the central part of the Pyrenees, in the province of Huesca, Spain, five new paleontological
sites with bird remains have been described: La Brecha del Rinc�on B-9 cave, the B-8 cave (Secús Range),
Los Batanes C-4 (Tende~nera Range), and C-15 and D-2 (Lecherines System). Their ages range from the
Upper Pleistocene up to the Holocene. At least twenty three taxa are recorded: Galliformes indet.,
Lagopus muta, Coturnix coturnix, Bonasa bonasia, Rallus aquaticus, Columba oenas, Columba palumbus,
Columba sp., Passeriformes indet., Ficedula hypoleuca, Ficedula sp., Lanius sp., Coccothraustes cocco-
thraustes, Phoenicurus ochruros, Oenanthe oenanthe, Corvidae indet., cf. Perisoreus infaustus, Corvus fru-
gilegus, Corvus monedula, Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyrrhocorax graculus, and Aves indet.
In this work we present the highest-altitude paleontological record for Coturnix coturnix, Bonasa bonasia,
Columba palumbus, and Corvus frugilegus, and the southernmost record of cf. Perisoreus infaustus. The
new data go some way towards filling the gap in our information on avian assemblages in the Aragonese
Pyrenees (especially by comparison with the vast knowledge that exist on the avian assemblages of the
French Pyrenees sites) as well as the gap in what is known about avian assemblages in high-mountain
systems, for La Brecha del Rinc�on B-9 and B-8 are the highest-altitude avian paleontological assem-
blages described in the Pyrenees Range.
© 2017 Elsevier Ltd and INQUA. All rights reserved.
1. Introduction
The Quaternary paleontological record in the Aragonese Pyr-
enees is scarce. Only a few sites have been analyzed in depth:
Gabasa (Blasco-Sancho, 1995), Las Fuentes de San Crist�obal
(Men�endez-Granda et al., 2009), Millaris (García-Gonz�alez, 2012),
Coro Tracito (Rabal-Garc�es et al., 2012; Rabal-Garc�es, 2013), and La
Brecha del Rinc�on (Rabal-Garc�es and Sauqu�e, 2014, 2015). The
scarcity of such papers represents a notable contrast with the large
amount of sites analyzed on the French side of the range (Clot and
Evin, 1986), which go back to the second half of the 19th century
(Philippe, 1852; Milne-Edwards, 1875).
In discussions on the Quaternary avian record, almost all the
information comes from the French side of the Pyrenees (Clot and
Mourer-Chauvir�e, 1986; Cr�egut-Bonnoure et al., 2014; Lebreton
et al., 2016) (Fig. 1). Bird remains have been studied in Quater-
nary localities in Spain (S�anchez-Marco, 2005; Guerra et al., 2012;
Nú~nez-Lahuerta et al., 2016), and also in some localities in the
Pyrenees, mostly in the Basque Country (Eastham, 1985; Elorza,
1990), Navarre (Villalta, 1964; Altuna et al., 2002) and Catalonia
(Garcia i Petit, 1995, 2002, 2005; S�anchez-Marco, 2002). However,
there is only one locality in the Aragonese Pyrenees where the
avian assemblage has been analyzed: the Mousterian site of Gabasa
I, where a new species of vulture was described (Hern�andez-
Carrasquilla, 2001).
This imbalance in the number of papers on the bird assemblages
of the Late Pleistocene and Holocene of the Aragonese Pyrenees
makes it difficult, or even impossible, to compare the northern and
the southern sides of this important range. The Late Pleistocenewas
characterized by major climatic changes (Naughton et al., 2016;
S�anchez-Go~ni and d'Errico, 2005), and the Pyrenees acted as a
refugium for cold taxa during the interglacial periods (L�opez-García* Corresponding author.
E-mail address: cnunez@unizar.es (C. Nú~nez-Lahuerta).
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et al., 2010).
The main aim of the present work is to increase what is known
about the Spanish side of the Pyrenees, in order to allow compar-
ison between the two sides of the range. To this end, five recently
discovered sites have been analyzed (Fig. 1): La Brecha del Rinc�on
B-9 cave, the B-8 cave (both belonging to the Secús Range), Los
Batanes C-4 cave (Tende~nera Range), and the C-15 and D-2 caves
(both belonging to the Lecherines System). As well as adding to our
information on Upper Pleistocene and Holocene assemblages, the
interest of these new sites is that they are high-lying mountain
localities, with altitudes ranging from 1025 m above sea level (Los
Batanes) to 2160masl (La Brecha del Rinc�on). This makes these sites
the highest-lying sites above sea level with avian remains in the
Pyrenees, and they are among the highest paleontological sites in
Europe. Such localities are scarce in the paleontological record due
to the logistical difficulties of reaching and analyzing caves at these
heights.
2. Pyrenees sites
Eight new high-lying mountain sites were discovered by the
Centro de Espeleología de Arag�on (CEA), and the paleontological
prospection and excavation were carried out by the Aragosaurus
Group headed by R. Rabal-Garc�es and V. Sauque in the summers of
2014 and 2015. Five of these sites revealed an accumulation of bird
remains (Fig. 1). In the following sections these sites are described,
and the data are summarized in Table 1.
2.1. Secús range
The Secús Range is an east-west alignedmountain chain, located
in the westernmost part of the Aragonese Pyrenees; it reaches 2514
masl (Puntal de Secús). Two caves with avian remains were
discovered in this range: La Brecha del Rinc�on (B-9) and the B-8
cave, both located in Hecho (Huesca, Spain). These caves are among
the highest-lying paleontological sites in Europe, and they are the
highest paleontological sites with analyzed bird remains in the
Pyrenees (Fig. 1).
2.1.1. La Brecha del Rinc�on (B-9)
The cave La Brecha del Rinc�on (30T 692325 4741635), hence-
forth B-9, is a karst cave that opens at 2160 masl (Fig. 1). It is more
than 2.5 km in length and has an altitude difference of more than
250 m (Fig. 2). The main objective of the paleontological
Fig. 1. Pyrenees site map. The black dots represent the location of known paleontological sites with avian remains: 1-Urtiaga (Elorza, 1990); 2-Erralla (Eastham, 1985); 3-Abrigo de
Aitzbitarte (Elorza, 1990); 4-Abauntz (Altuna et al., 2002); 5-Cueva de Berroberria (Villalta, 1964); 6-Abri Olha (Passemard, 1924); 7-Grotte Duruthy (Delpech, 1975); 8-Grotte
Bourrouilla (Eastham, 1998); 9-Isturitz (Bouchud, 1952); 10-Unikote (Michel, 2005); 11-Grotte des Sources de la Nive (Clot, 1985b); 12-Grotte Gatzarria (Clot and Mourer-
Chauvir�e, 1986); 13-Grotte Uthütti Kotxe punta (Clot, 1985b); 14-Gouffre PT10 (Clot, 1985b); 15-Trou 824 du Massif de l’Oueillarraise (Clot, 1985b), Grotte Napia (Clot, 1985b);
16-Gouffre Coust�e (Clot, 1985b); 17-Tutte de Carrelore (Astre, 1947); 18-Grotte de Junqua (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986); 19-Grotte du Bois de la Tournarie (Clot, 1985b); 20-
Grotte de Monrepos (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986); 21-Grotte No€elle (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986), Gouffre TP11 (Clot, 1985b), Gouffre du Haut de la Coume des Arrats
(Clot, 1983), Grotte d'Escurens (Clot, 1983), Porche de la Bouhad�ere (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986), Petit Gouffre pr�es du Soum d'Ech (Clot, 1985b), Gouffre Monjouste (Clot, 1983);
22-Grotte des Chocards (Clot, 1983); 23-Abri effondr�e du Calvaire (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986), Grotte de Castillet (Clot, 1985b), Grotte des Esp�eluges (Mourer-Chauvir�e, 1975),
Grotte de la Ch�evre (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986); 24-Grande Grotte de B�edat (Clot, 1985a), Grotte d’Aurensan (Bouchud, 1972); 25-Bois du Cantet (Clot et al., 1984); 26-Grotte
de Labastide (Clot, 1985a); 27-Grotte de Brebis (Clot, 1985a); Grotte de Lortet (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986); 28-Grotte de Couret (Clot, 1985a); 29-Grotte de Gargas (Bouchud,
1958); 30-Grotte de Gourdan (Milne-Edwards, 1875); 31-Puits de Peyreignes (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986), Grotte de Tibiran (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986); 32-Grotte-abri
du Moulin (Clot, 1985a), Grotte de Saint Araille (Clot, 1985a); 33-Grotte Sous la Chapelle de Saint Brice (Clot, 1985a); 34-Grotte des Rideaux (Saint-P�erier, 1924), Grotte des Chiens
(Clot, 1985a), Grotte des Harpons (Saint-P�erier, 1921), Grotte de Gou€erris (Saint-P�erier, 1927); 35-Grotte de Aurignac (Milne-Edwards, 1875); 36-Grotte de Tart�e (Mourer-Chauvir�e,
1975), 37-Grotte des Trois Fr�eres (Mourer-Chauvir�e, 1975), 38-Mas d’Azil (Vilette, 1983); 39-Grotte de las Buffios (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986); Grotte de Soulab�e (Mourer-
Chauvir�e, 1975); Grotte de Malarnaud (Mourer-Chauvir�e, 1975); 40-Grotte de Massat (Milne-Edwards, 1875); 41-Grotte du Portel (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986); 42-Tutto de
Camayot (Astre, 1939); 43-Abri Rhodes (Delpech, 1975), 44-Grotte de la Vache (Koby, 1957); 45-Grotte des Eglises (Delpech, 1975), 46-Grotte de las Morts (Astre, 1942); 47-Cauna de
Belvis (Vilette, 1983); 48-Abri de Dourgne (Vilette, 1983); 49-Grotte d’Embulla (Vilette, 1983); 50-Grotte Noire (Vilette, 1983), Grotte l’Arago (Mourer-Chauvir�e, 1975); 51-Cova d'els
Colls (Garcia i Petit, 2005), 52-Cueva Davant Pau (Garcia i Petit, 1995), L'Arbreda (Garcia i Petit, 2002), Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002); 53-Cau d'Olopte (S�anchez-Marco, 2002);
54-Gabasa (Hern�andez-Carrasquilla, 2001). The white dots represents the location of the new sites presented in this work. 1-La Brecha del Rinc�on (B-9) and B-8 caves; 2-D-2 cave;
3-C-15 cave; 4-Los Batanes (C-4) cave.
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prospection in the B-9 cave was to find bear and bat remains
(Sauqu�e et al., 2015; Gal�an et al., 2015).
Three different points of the cavewere prospected (Fig. 2). In the
“Sant gallery”, situated 150 m from the cave entrance (Fig. 2a),
postcranial remains assigned to Ursus cf. deningeri were recovered,
most of them on the surface. A sample was dated using amino-acid
racemization, giving an age of ca. 135800 BP. These are the highest
altitude cave-bear remains recovered in the Iberian Peninsula
(Rabal-Garc�es and Sauqu�e, 2015). Surface prospections were car-
ried out in the area closest to the opening of the cave (Fig. 2b),
where bear traces (beds) (Sauqu�e et al., 2016) were found.
Near the opening of the cave a small survey (1 square meter)
(Fig. 2c) of the sediment revealed some vertebrate remains. The
sediment was also washed and sieved. Remains of Plecotus sp.,
Myotis myotis, Myotis sp., Vespertilionidae indet., Chiroptera indet.
(Gal�an et al., 2015), and isolated remains of Ursus arctos where
recovered. The sixteen avian remains analyzed in the present work
come from this point. There is no absolute dating of this deposit,
but the conservation of the remains, along with the nature of the
association (the presence ofU. arctos) point to a Late Pleistocene age
(Sauqu�e et al., 2015).
2.1.2. B-8 cave
The B-8 cave is a small cave close to B-9 (30T 692268 4741560),
lying at an altitude of 2130masl (Fig. 1). It consists of a horizontal
passage 10 m in length, which drops 5 m at its end where a hole of
3 m diameter is located (Fig. 3). Fossiliferous sediment was found in
the horizontal passage as well as at the bottom of the hole, where
remains were muchmore abundant. More than one hundred large-
vertebrate remains were recovered (belonging to Ursus arctos and
Capra pyrenaica pyrenaica) (Sauqu�e et al., 2015). 20 kg of sediment
werewashed and sieved, revealing the presence of Arvicola sapidus,
Chionomys nivalis, Microtus arvalis, Plecotus sp., Ophidia indet., and
Gastropoda indet. The 83 avian remains analyzed here were
recovered from the sediment in the hole. A bear sample was 14C
dated in the Poznan Radiocarbon Laboratory, in Poland, yielding an
age of 6930 ± 50 BP.
2.2. Tende~nera range
The Tende~nera Range forms a crest between the rivers Ara and
G�allego. The height of the ridge varies between 2000 and
2800masl. It is formed by folded Tertiary and Cretaceous rocks
(Serrano and Ca~nadas, 1995), and the analyzed site opens in
Maastrichtian limestones.
2.2.1. Los Batanes cave (C-4)
Los Batanes (C-4) is a small cave located in the municipality of
Biescas (30T 720188 4726800) (Fig. 1). It opens at an altitude of
1025masl. It is formed by a system of pressure tubes, at the bottom
of which the fossil remains were found (Fig. 4). The remains were
excavated, and the sediment was washed and sieved in order to
recover the small vertebrate remains. Several hundred fossils of
Pyrenean wild goat (Capra pyrenaica pyrenaica) were recovered,
together with remains of Rhinolophus euryale, Rhinolophus ferru-
mequinum, Myotis sp., cf. Miniopterus schreibersii, and Ves-
pertilionidae indet. (Gal�an et al., in press).









Secús Range 30T 692325
4741634
2160 ? Ursus arctos,Plecotus sp., Myotis blythii, Myotis myotis, Myotis sp., Vespertilionidae indet.,
Chiroptera indet.
16
B-8 Secús Range 30T 692268
4741559
2130 6930 ± 50 BP
(14C)
Ursus arctos, Capra pyrenaica, Arvicola sapidus, Chionomys nivalis, Microtus arvalis, Plecotus sp.,








1025 12,770 ± 60
BP (14C)
Capra pyrenaica pyrenaica, Rhinolophus euryale, Rhinolophus ferrumequinum, Myotis cf. nattereri, cf.











1978 Subactual Capra pyrenaica. 8
Fig. 2. La Brecha del Rinc�on B-9 topography. The rectangles mark the area in which paleontological remains where recovered. a) Area of recovering of Ursus cf. deningeri. b) Area of
recovering of chiropters remains. c) Area where the bird remains where recovered, along with chiropters and U. arctos remains. Topography provided by the CEA.
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enshrined in it. One of these bones was 14-C dated, providing an
age of 12,770 ± 60 BP. This suggests that the deposit was formed in
the uppermost part of the Pleistocene, just before the transition to
the Holocene, a moment of important climatic changes (Bartolom�e
et al., 2015). Twelve bird remains were recovered from the site.
2.3. Lecherines system
The Lecherines Karst System opens on the south side of
the Lecherines Peak. The entrances to the caves are located
between 1870 and 2100masl. The landscape is dominated by
the Marbor�e sandstones formation (Upper Cretaceous) and the
karstified Salarons limestones and dolostones (Paleocene)
(Cuchí et al., 2015).
2.3.1. C-15 cave
The C-15 site is located close to the Canfranc International
Railway Station (30T 702022 4734313) (Fig. 1). It is a small cave
composed of four holes of different diameters (ranging from 1.5 m
to 3.5 m) (Fig. 5) filled with sediment and rocks; it opens at an
altitude of 1751masl. Remains of Ursus arctos and a goat (which is
currently under analysis) were found (Sauqu�e et al., 2015). Some
small-vertebrate remains were also recovered, one from the bear
hole (Fig. 5a) and 15 remains of at least two individuals from the
entrance gallery (Fig. 5b).
2.3.2. D-2 cave
The D-2 cave is also located close to the Canfranc International
Railway Station (30T 700772 4735667), opening at an altitude of
1978masl (Fig. 1). Small- and large- vertebrate remains were
recovered from the surface of the cave (Fig. 6). Some remains
belonging to Capra pyrenaica pyrenaica were found, but could not
be dated. However, the accumulation seems to be subactual
(Sauqu�e et al., 2015). Eight avian remains were recovered, and these
are analyzed here.
3. Material and methods
3.1. Field work
The recovery of the samples required speleological techniques
which varied with the accessibility of each site (mostly conditioned
by the difficulty of access, altitude and the topography of the caves).
The fossils from the B-9 site were recovered close to the
entrance of the cave by applying a 1 square meter grid on the infill
(Fig. 2c). In the C-15 cave the remains were taken from two
different points (Fig. 5). In the B-8, Los Batanes and D-2 caves, all
the remains were recovered within a small area (Fig. 3; Fig. 4;
Fig. 5). To recover the smallest remains, the sediment was pro-
cessed by the water-screening techniques explained above (Sauqu�e
et al., 2015). Superimposed 10.5 and 0.5 mm mesh screens were
used in order to remove the matrix attached to the fossils. The
results of the screening are concentrates fromwhich the fossils are
subsequently obtained in the laboratory work.
Fig. 4. Los Batanes C-4 topography. The rectangles mark the area in which the bird remains where recovered. Topography provided by the CEA.
Fig. 3. B-8 topography. The rectangles mark the area in which the bird remains where
recovered. Topography provided by the CEA.
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3.2. Laboratory work
The laboratory work was carried out in the Paleontology Section
of the Earth Sciences Department of the University of Zaragoza. The
bird remains were recovered from the concentrates by picking
them out. A stereo microscope (Olympus trinocular SZ61) with a
digital camera attached was used. Then the bird-bone remains
were separated from those of other small vertebrates and system-
atically analyzed.
In analyzing the paleontological record of the identified species,
the works of Tyrberg (2007) and Clot and Mourer-Chauvir�e (1986)
were used. The general nomenclature used here is that of Baumel
(1993); for the passerine it is humerus J�anossy (1983). The identi-
fication keys are those from J�anossy (1983), Moreno (1985), Cohen
and Serjeantson (1996), Kraft (1972), Tomek and Bochenski (2000,
2009), and Bochenski and Tomek (2009). The reference collections
were those of the Natural Sciences Museum of the University of
Zaragoza, and further information was acquire in visits to the
University of Ferrara, the Mus�eum National d'Histoire Naturelle of
Paris, and the Estaci�on Biol�ogica de Do~nana-CSIC of Seville.
The analyzed material will be deposited in the Natural Science
Museum of Zaragoza.
3.3. Abbreviations
Institutional: MPZ-Museo Paleontol�ogico de Zaragoza, Zaragoza,
Spain. CEA-Centro de Espeleología de Arag�on.
Field work labels and geographical abbreviations: B9-Brecha del
Rinc�on B9 (Secús Range), BA-Los Batanes C-4 (Tende~nera Range).
NISP: Number of identified specimens; MNI: minimum number
of individuals.
4. Taphonomic remarks
The state of the remains was analyzed in order to ascertain the
origin of the accumulationa. Despite there being five different sites,
the general conservation of the remains is very similar. There is a
high percentage of complete bones, and even the most fragile el-
ements of the skeleton (such as the cranium or the synsacrum) are
recorded (Fig. 7a). Some of the remains show scavenging marks
(Fig. 7b), which are probably not due to the accumulating agent, but
to a rodent using the carcass (Fern�andez-Jalvo and Andrews, 2016).
No digestion marks were found on the remains, ruling out car-
nivores as the main accumulating agents of the sites (Andrews,
1990). The individual rook recovered in the C-15 cave shows
punctures (Fig. 7c) that point to the action of a bird of prey as the
accumulator (Bochenski et al., 2017).
There is only one site with a number of remains high enough to
apply more specific taphonomic analysis, the B-8 cave (NISP ¼ 83).
The percentage of whole bones was calculated, taking into account
the scapula, coracoid, humerus, ulna, radius, carpometacarpus, fe-
mur, tibiotarsus and tarsometatarsus (Bochenski, 2005). Complete
elements represent 59% of the total, whereas the incomplete bones
represent 41% (Fig. 7d). The possible influence of scavenging and
Fig. 5. C-15 topography. The rectangles mark the area in which the bird remains where recovered. a) Bear hole. b) Entry Gallery. Topography provided by the CEA.
Fig. 6. D-2 topography. The rectangles mark the area in which the bird remains where
recovered. Topography provided by the CEA.
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Fig. 7. Taphonomy remarks. a) Cranial remains fromB-8 cave, belonging to an indeterminate bird; b) Scavengingmarks in a left humerus, the right humerus is not affected. FromB-8 cave,
belonging to L.muta; c) Punctures in a craniumand a righthumerus fromC-15 cave, bothbelonging toC. frugilegus; d) proportionbetween complete and incomplete bones in theB-8Cave;
e) Proportion between the total number of Wing to Leg elements in the B-8 compared to the bibliography (1: Laroulandie, 2000; 2: Laroulandie, 2002; 3: Bochenski et al., 1993; 4:
Bochenski andNekrasov, 2001; 5: Bochenski and Tomek,1994; 6: Bochenski et al.,1998; 7: Bochenski et al.,1999; 8: Bochenski and Tornberg, 2003; 9:Mlikovsky,1996; 10: Bramwell et al.,
1987; 11: Bochenski et al.,1999) Extracted fromBochenski (2005); f) Proportion between the total numberof Core to Limb elements in theB-8 compared to thebibliography (1: Bochenski
et al., 1993; 2: Bochenski and Nekrasov, 2001; 3: Bochenski and Tomek, 1994; 4: Bochenski et al., 1998; 5: Bochenski et al., 1997; 6: Bochenski and Tornberg, 2003; 7: Mlikovsky, 1996; 8:
Bochenski et al., 1999; 9: Bramwell et al., 1987) Extracted from Bochenski (2005); g) Proportion between the total number of Proximal to distal elements in the B-8 compared to the
bibliography (1: Bochenski et al.,1998; 2: Bochenski et al., 1997; 3: Laroulandie, 2000; 4: Laroulandie, 2002; 5: Bochenski et al.,1993; 6: Bochenski and Nekrasov, 2001; 7: Bochenski and
Tomek, 1994; 8: Bochenski and Tornberg, 2003; 9: Mlikovsky, 1996; 10: Bochenski et al., 1999; 11: Bramwell et al., 1987) Extracted from Bochenski (2005).
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trampling on the remains must be taken into account in considering
the presence of incomplete bones. The results thus suggest the ac-
tion of a diurnal bird of prey (its uneaten food remains) (Bochenski,
2005). To establish the ratio ofWing to Leg elements (Ericson,1987),
the ratio between the humerus, ulna and carpometacarpus and the
femur, tibiotarsus and tarsometatarsus was calculated (Fig. 7e). The
results (59% wing; 41% leg) again suggest the pellets of an owl or the
uneaten remains of diurnal birds of prey. The ratio between core and
limb elements (Bramwell et al., 1987) was also calculated (Fig. 7f); in
this case, the high percentage of limb elements (82%) points to an
accumulation due to pellets. A further analysis applied to the sample
was the ratio between proximal and distal elements (Bochenski and
Nekrasov, 2001), comparing scapula, coracoid, humerus, femur and
tibiotarsus with ulna, radius, carpometacarpus and tarsometatarsus
(Fig. 7g). The results indicate the second group of predators
described by these authors. This group includes owl pellets and
uneaten food remains of certain diurnal birds of prey. All the
taphonomic results points in the same direction, in that the accu-
mulation in the B-8 cave seems to have been produced by owl
pellets or the uneaten food remains of a diurnal bird of prey. The
presence of post-depositional phenomena such as scavenging or
trampling on the remains must also be taken into account. More-
over, the low number of remains used in the analysis makes it
essential that the results should be taken with caution.
5. Results and discussion
One-hundred and thirty-five remains were recovered and
analyzed. These belong to twenty-three different taxa (Table 2).
Most of them have been identified to genus o rspecies level. The
Corvidae group is the most abundant group, representing 41% of
the total, followed by small passerines (35%), the Galliformes (10%),
and Columbiformes (5%); other groups and undetermined remains
represent only 9% of the total.
5.1. Order Galliformes Temmink, 1820
5.1.1. Galliformes indet
Material: B-8 cave: sternum (B8015 Av-40).
5.1.2. Family Phasianidae Horsfield, 1821
5.1.2.1. Genus Lagopus Brisson, 1760
5.1.2.1.1. Lagopus muta Montin, 1871. Material: B-8 cave: right
humerus, proximal end (B8015 Av-38); left humerus, proximal end
(B8015 Av-39); left femur (B8015 Av-60); right femur, distal end
(B8015 Av-62); right ulna (B8015 Av-81); left ulna (B8015 Av-82).
Remarks: the rock ptarmigan breeds in rocky mountainsides. It
currently appears in the Pyrenees (Svensson et al., 2010). Lagopus
muta appears in several Pleistocene sites of the French side: Aur-
ensan, Soulab�e, Isturitz, Gatzarria, Camayot, Esp�elugues, Lortet,
Gourdan, Gou€erris, Harpons, Massat, Mas D'Azil and La Vache (Clot
and Mourer-Chauvir�e, 1986). On the Spanish side of the range, it
appears only in the Atlantic region: the rock ptarmigan has been
found in the Magdalenian levels of Urtiaga (Elorza, 1990) and
Erralla (Eastham,1985), in all the levels of Aitzbitarte (Elorza,1990);
and in the Solutrean of Berroberria (Villalta, 1964). Nonetheless, the
appearance of this taxon at an altitude of 2130masl represents its
highest paleontological record. As the current height range of the
rock ptarmigan varies between 2000 and 5000masl (BirdLife
International, 2015), the lack of a fossil record of this species at
such heights could be due to the lack of studies on high-mountain
paleontological sites.
5.1.2.2. Genus Coturnix Bonnaterre, 1791
5.1.2.2.1. Coturnix coturnix Linnaeus, 1758. Material: B-8 cave:
right carpometacarpus (B8015 Av-26); right humerus, distal end
(B8015 Av-58); left femur, distal end (B8015 Av-61); right ulna (B8015
Av-80).
Remarks: The common quail breeds in mountainous areas and
open country, and is currently found in the Pyrenees (Svensson
et al., 2010). It appears in the French sites of Abri de Olha, Aur-
ensan, Soulab�e, Crouzade, Gatzarria, Esp�eche, Rhodes, Eglises and
Arago (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986). As regards the south side
of the Pyrenees, it appears in the Erralla cave (Eastham, 1985) and
in L'Arbreda (Garcia i Petit, 2002). According to BirdLife
International (2012a), the current upper elevation limit of the
common quail is 1000masl. This record represents the highest re-
cord of the species, 1000 m higher than its current range. Although
the range of the species could have changed over the last few
Table 2
Bird remains recovered in the new sites. The numbers represent the NISP, the number between brackets represent the MNI.
B-9 B-8 Los Batanes C-15 D-2 Total
Galliformes indet. e 1 (1) e e e 1 (1)
Lagopus muta e 6 (1) e e e 6 (1)
Coturnix coturnix e 4 (1) e e e 4 (1)
Bonasa bonasia e 3 (1) e e e 3 (1)
Rallus aquaticus e e e 1 (1) e 1 (1)
Columba oenas e 1 (1) e e e 3 (1)
Columba palumbus e 3 (1) e e e 1 (1)
Columba sp. e 2 (2) e e e 2 (2)
Ficedula hypoleuca e 2 (1) e e e 2 (1)
Ficedula sp. e 1 (1) e e e 1 (1)
Lanius sp. e 1 (1) e e e 1 (1)
Coccothraustes coccothraustes e 1 (1) e e e 1 (1)
Phoenicurus ochruros 5 (1) e e e e 4 (1)
Oenanthe oenanthe 4 (1) e e e e 5 (1)
cf. Perisoreus infaustus e 2 (1) e e e 2 (1)
Corvus frugilegus e e e 14 (2) e 14 (2)
Corvus monedula e e 1 (1) e e 1 (1)
Pyrrhocorax sp. e 4 (2) 1 (1) e e 5 (3)
Pyrrhocorax pyrrhocorax e 3 (2) e e e 3 (2)
Pyrrhocorax graculus e 16 (3) 2 (1) e 8 (2) 26 (6)
Corvidae indet. 1 (1) 3 (1) 1 (1) e e 5 (3)
Passeriformes indet. 6 (2) 22 (3) 4 (2) 1 (1) e 33 (8)
Aves indet. e 8 (2) 3 (2) e e 11 (4)
Total 16 (5) 83 (26) 12 (8) 16 (4) 8 (2) 135 (45)
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thousand years, the habitat range of the accumulator for the B8
cave (see paragraph 4: taphonomic remarks) should also be taken
into account: an owl can move 5 km away from its nest (Martínez
and Zuberogoitia, 2004) which is enough to reach the height of the
common quail habitat.
5.1.2.3. Genus Bonasa Stephens, 1819
5.1.2.3.1. Bonasa bonasia Linnaeus, 1758. Material: B-8 cave: left
humerus, distal end (B8015 Av-54); left tibiotarsus (B8015 Av-66);
right ulna (B8015 Av-83).
Remarks: the hazel grouse (Fig. 8a) is a sedentary bird, which
breeds in dense, humid conifer woods (Svensson et al., 2010). The
presence of Bonasa bonasia in the Pyrenees is limited to sporadic
observations (El�osegui, 1985; Catusse et al., 1992), and it does not
appear in Pyrenean paleontological sites either. A primitive form of
the hazel grouse, Tetrastes praebonasia, has been recorded in the
Middle and Lower Pleistocene of Montouss�e (Clot et al., 1976). Our
specimens from the B-8 cave represent the first record of this
species in the Pyrenees, and also the highest, as the current height
range of the hazel grouse is between 1600 and 1800masl. As in the
case of the common quail, the movement range of the accumulator
agent must be taken into account, and it cannot definitively be
asserted that the habitat range of the hazel grouse has changed
during the last six thousand years. Further, the difference in the
current height range and the presence of this taxon at 2130masl
could be due to the use of the Pyrenees as a refugium during warm
periods (L�opez-García et al., 2010). Bonasa bonasia is currently
limited to mountain systems and forests in northern Europe
(Bergman and Klaus, 1994).
5.2. Order GRUIFORMES Bonaparte, 1854
5.2.1. Family Rallidae Vigors, 1825
5.2.1.1. Genus Rallus Linnaeus, 1758
5.2.1.1.1. Rallus aquaticus Linnaeus, 1758. Material: C-15 cave:
synsacrum (C15015 Av-01).
Remarks: the water rail (Fig. 8b) breeds in marshes and shallow
lakes (Svensson et al., 2010). Its upper elevation limit reaches
2000masl (BirdLife International, 2014a), which is higher than the
altitude of the cave where it was found. Rallus aquaticus appears in
the French sites of Aurensan Sup�erieur, Esp�eche and Belvis. There
was no record in the Spanish Pyrenees prior to the present work.
5.3. Order Columbiformes Latham, 1790
5.3.1. Family Columbidae Illiger, 1811
5.3.1.1. Genus Columba Linnaeus, 1758
5.3.1.1.1. Columba sp.. Material: B-8 cave: left carpometacarpus
(B8015 Av-46); left carpometacarpus (B8015 Av-47).
5.3.1.1.2. Columba oenas Linnaeus, 1758. Material: B-8 cave:
right ulna (B8015 Av-02);
Remarks: the stock dove is found in the Pyrenees; it can nest in
Fig. 8. Remains from the new Pyrenean sites: a) B. bonasia left humerus, from B-8 cave; b) R. aquaticus synsacrum, from C-15 cave. c) C. palumbus right humerus, from B-8 cave. d)
F. hypoleuca right humerus, from B-8 cave. e) P. ochruros left humerus, from B-9 cave. f) O. oenanthe right humerus, from B-9 cave. g) Lanius sp. right humerus, from B-8 cave. h)
C. coccothraustes mandible, from B-8 cave. i) cf. P. infaustus left mandible, from B-8 cave. j) P. graculus right humerus, from B-8 cave.
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rocky cliffs and also in forests (Svensson et al., 2010). It is a very
common bird in the Pleistocene sites of Europe, including those of
the Pyrenees (Tyrberg, 2007). In the French Pyrenees Columba
oenas appears in Soulab�e, Isturitz, Esp�eche, Mas d’Azil, Esp�elugues,
Labastide and Chiens (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986). As regards
the south side of the Pyrenees, Columba oenas appears in Ermittia
and Urtiaga (Elorza, 1990), and in L'Arbreda (Garcia i Petit, 1995).
The current upper limit of the stock dove is 1000masl (BirdLife
International, 2012b), which is a thousand meters below the alti-
tude of the opening to the cave. The presence of the stock dove can
be explained by the range of movement of the birds of prey, as in
the case of other taxa, so it does not necessarily imply a change in
the habitat of the bird over the course of the last six thousand years.
5.3.1.1.3. Columba palumbus Linnaeus, 1758. Material: B-8 cave:
left ulna (B8015 Av-28); right humerus, proximal end (B8015 Av-04);
left humerus, proximal end (B8015 Av-17).
Remarks: the commonwood pigeon (Fig. 8c) breeds in forests all
over Europe (Svensson et al., 2010). Columba palumbus is somewhat
less abundant in the Pleistocene sites of Europe than C. livia and
C. oenas; nevertheless, it is also a frequently found taxon (Tyrberg,
2007). It appears in the French sites of Aurensan, Esp�eche, Trois-
Fr�eres, Eglises and Arago (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986). It also
appears in Urtiaga (Elorza, 1990) and L'Arbreda (Garcia i Petit,
1995). The current height range of the common wood pigeon rea-
ches an altitude of 1600masl (BirdLife International, 2012c), which
is slightly lower than the height of the opening to this cave.
5.4. Order PASSERIFORMES Linnaeus, 1758
5.4.1. Passeriformes indet
Thirty-three remains have been assigned to Passeriformes indet.
The anatomical similarities among the groupmembers and the frail
nature of their bones sometimes make it difficult to assign them to
a more specific group.
5.4.2. Family Muscicapidae Vigors, 1825
5.4.2.1. Genus Ficedula Brisson, 1760
5.4.2.1.1. Ficedula sp.. Material: B-8 cave: left humerus, prox-
imal end (B8015 Av-57).
5.4.2.1.2. Ficedula hypoleuca Pallas, 1764. Material: B-8 cave:
right humerus (B8015 Av-31); left humerus (B8015 Av-32).
Remarks: the European pied flycatcher (Fig. 8d) breeds in a
variety of habitats such as mixed or deciduous forests, but also in
taiga areas. Even though there is no record of this taxon in the
Pleistocene sites of the Pyrenees (it appears in areas such as Poland,
in Komarowa cave; Bochenski et al., 2012), the pied flycatcher
currently appears all over Europe, including the Pyrenees
(Svensson et al., 2010). It can nest at altitudes of up to 1900masl
(Sanz, 1995), so its presence in the B-8 cave does not imply any
habitat change for this species (and as with other taxa the
displacement produced by the accumulating agent should also be
taken into account). Its absence in the paleontological record of the
Pyrenees could be due either to the lack of works on the range or, to
the difficult nature of passerine studies.
5.4.2.2. Genus Phoenicurus Forster, 1817
5.4.2.2.1. Phoenicurus ochruros Gmelin, 1774. Material: B-9 cave:
sternum (B9014 Av-01); left humerus (B9014 Av-02) left tibiotarsus
(B9014 Av-03); left ulna, distal end (B9014 Av-04); mandible (B9014
Av-05).
Remarks: the black redstart (Fig. 8e) breeds in high-mountain
rocky slides throughout Europe (Svensson et al., 2010). Phoenicu-
rus ochruros has not been recorded in the Pleistocene sites of the
Pyrenees until now. As in the case of the pied flycatcher this could
be due to the lack of works on the subject and to the fragile nature
of passerines, because it can currently appear at the height of the B-
9 cave and greater altitudes, its altitudinal range reaching 3700masl
(BirdLife International, 2014b).
5.4.2.3. Genus Oenanthe Vieillot, 1816
5.4.2.3.1. Oenanthe oenanthe Linnaeus, 1758. Material: B-9 cave:
right coracoid (B9015 Av-06); right carpometacarpus (B9015 Av-07);
right humerus (B9015 Av-08); right tarsometatarsus, distal end
(B9015 Av-09).
Remarks: the wheatear (Fig. 8f) breeds in open rocky areas, and
appears throughout Europe (Svensson et al., 2010). O. oenanthe is
recorded in the French sites of Aurensan, Embulla and Esp�eche (Clot
and Mourer-Chauvir�e, 1986), and in the Spanish site of Erralla
(Eastham, 1985). Its altitudinal range of dispersion varies from 300
to 3000masl (Pleguezuelos, 1992), so its presence in the B-9 cave is
in accordance with the current habitat preferences of the species.
5.4.3. Family Laniidae Rafinesque, 1815
5.4.3.1. Genus Lanius Linnaeus, 1758. Material: B-8 cave: right hu-
merus (B8015 Av-56).
Remarks: shrikes (Fig. 8g) appear throughout Eurasia (Svensson
et al., 2010). They are also present in the paleontological record of
the Pyrenees, namely at Mas d’Azil (Clot and Mourer-Chauvir�e,
1986) and Erralla Cave (Eastham, 1985).
5.4.4. Family Fringillidae Vigors, 1825
5.4.4.1. Genus Coccothraustes Brisson, 1760
5.4.4.1.1. Coccothraustes coccothraustes Linnaeus, 1758.
Material: B-8 cave: mandible (B8015 Av-10).
Remarks: the hawfinch (Fig. 8h) breeds in mixed forests with
deciduous trees and dense underwood. It appears throughout
Europe but is not easily seen below 1000masl (Svensson et al.,
2010). It is present in the sites of Gatzarria, Junqua, Esp�eche and
Belvis (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986). The present record is the
first palaeontological record of the hawfinch in the Spanish
Pyrenees.
5.4.5. Family Corvidae Vigors, 1825
5.4.5.1. Corvidae indet. Material: B-9 cave: left tibiotarsus, distal
end (B9015 Av-01). B-8 cave: right humerus, distal end (B8015 Av-
08); left tibiotarsus (B8015 Av-67); left coracoid (B8015 Av-70). Los
Batanes cave: left tarsometatarsus, proximal end (BA015 Av-08).
5.4.5.2. Genus Perisoreus Bonaparte, 1831
5.4.5.2.1. cf. Perisoreus infaustus Linnaeus, 1758. Material: B-8
cave: bill (B8015 Av-29); left mandible (B8015 Av-52).
Remarks: the Siberian jay (Fig. 8i) only occurs in the northern
part of Europe, where it breeds in conifer forests (Svensson et al.,
2010). It has not been recorded in the Pyrenees until now. The
closest previous record was from the Late-Middle Pleistocene of
Coudoulous in France (Jaubert et al., 2005). The present record
could be the first record of the Siberian jay in the south of Europe.
5.4.5.3. Genus Corvus Linnaeus, 1758
5.4.5.3.1. Corvus frugilegus Linnaeus, 1758. Material: C-15 cave:
cranium (C15015 Av-02); mandible (C15015 Av-03); synsacrum
(C15015 Av-04); right humerus, proximal end absent (C15015 Av-
05); left humerus, proximal end absent (C15015 Av-06); right ulna
(C15015 Av-07); left ulna (C15015 Av-08); right radius (C15015 Av-
09); left radius (C15015 Av-10); left carpometacarpus (C15015 Av-
11); right femur (C15015 Av-12); left tibiotarsus (C15015 Av-13);
left tibiotarsus, proximal end (C15015 Av-14); left tibiotarsus,
distal end (C15015 Av-15).
Remarks: the rook (Fig. 7c) is very common inMiddle and Upper
Pleistocene sites (Tyrberg, 2007). It breeds in grasslands, nesting in
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high trees and forming colonies (Svensson et al., 2010). It generally
keeps away from bush areas and wetlands (Purroy and Purroy,
2016). It appears in the sites of Rideaux and Embulla (Clot and
Mourer-Chauvir�e, 1986). It usually occurs at heights near to
1000masl (Purroy and Purroy, 2016). Its presence at the height of
the C-15 cave could be due to a change in its habitat, or also to the
action of the accumulator.
5.4.5.3.2. Corvus monedula Linnaeus, 1758. Material: Los
Batanes cave: left humerus (BA015 Av-01).
Remarks: the western jackdaw breeds in deciduous forests and
caves, and is spread throughout the south of Europe (Svensson
et al., 2010). It appears in Soulab�e, Bufios, Isturitz, Uthürri and
Ech (Clot and Mourer-Chauvir�e, 1986). As regards the Spanish side
of the Pyrenees it appears in Urtiaga (Elorza, 1990), Aitzbitarte
(Elorza, 1990), Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002) and L'Arbreda
(Garcia i Petit, 2002). In Davant Pau there is a record of Pyrrhocorax
sp./Corvus monedula (Garcia i Petit, 1995).
5.4.5.4. Genus Pyrrhocorax Tunstall, 1771
5.4.5.4.1. Pyrrhocorax sp.. Material: B-8 cave: sternum (B8015
Av-07); left coracoid, proximal end (B8015 Av-21); left scapula
(B8015 Av-23); left scapula (B8015 Av-24). Los Batanes cave: left ulna
(BA015 Av-07).
5.4.5.4.2. Pyrrhocorax pyrrhocorax Linnaeus, 1758.
Material: B-8 cave: phalanx I digitorum majoris alae (B8015 Av-71);
right tarsometatarsus (B8015 Av-74); right tarsometatarsus, broken
epifisis (B8015 Av-75).
Remarks: the red-billed chough is one of the most abundant
taxa in the Pleistocene sites of Europe, possibly only equaled by the
yellow-billed chough (Tyrberg, 2007), they are present in most of
the sites, irrespective of altitude. Nevertheless, they currently breed
in high-mountain areas, at altitudes of between 1200 and
3000masl near the Mediterranean area (Svensson et al., 2010), and
sometimes at low altitudes on the north coast of Europe (French
Brittany, Great Britain, Ireland and the Isle of Man) (Gray et al.,
2004). Among the French Upper Pleistocene Pyrenean sites, the
red-billed chough appears in:Abri de Olha, Isturitz, Gatzarria,
Harpons, Portel, Esp�elugues, Aurensan, Esp�eche, Gourdan, Massat,
La Vache, Sources de la Nive, Trou chochards, Coume des Arrats,
Monjouste, les Morts and Crouzade (Clot and Mourer-Chauvir�e,
1986). Among the south Pyrenean sites it appears in: Ermittia
(Elorza, 1990), Urtiaga (Elorza, 1990), Aitzbitarte (Elorza, 1990),
Abauntz (Altuna et al., 2002), Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002), Cau
de Olopte (S�anchez-Marco, 2002) and L'Arbreda (Garcia i Petit,
2002). The presence of Pyrrhocorax pyrrhocorax in the B-8 cave is
in conformity with the current distribution of the taxon.
5.4.5.4.3. Pyrrhocorax graculus Linnaeus, 1766. Material: B-8
cave: right mandible (B8015 Av-50); left mandible (B8015 Av-51);
right coracoid (B8015 Av-05); right humerus (B8015 Av-53); left
humerus (B8015 Av-01); left humerus (B8015 Av-16); right ulna
(B8015 Av-78); right ulna, proximal end (B8015 Av-06); right ulna,
broken epiphysis (B8015 Av-79); left ulna (B8015 Av-76); left ulna
(B8015 Av-77); left radius (B8015 Av-18); right carpometacarpus,
broken epiphysis (B8015 Av-49); left carpometacarpus (B8015 Av-
48); left tarsometatarsus (B8015 Av-13); left tibiotarsus, proximal
end broken (B8015 Av-9). Los Batanes cave: right ulna (BA014 Av-
03); right tarsometatarsus (BA014 Av-02). D-2 cave: left coracoid
(D2015 Av-08); right scapula (D2015 Av-06); left scapula (D2015 Av-
05); furcula (D2015 Av-07); right humerus (D2015 Av-01); left hu-
merus, proximal end (D2015 Av-04); right ulna (D2015 Av-02); right
radius (D2015 Av-03).
Remarks: the yellow-billed chough (Fig. 8j) is, along with the
red-billed chough, the most abundant taxon in the Pleistocene sites
of Europe, appearing in most of the sites at any height (Tyrberg,
2007). As with P. pyrrhocorax, the distribution of P. graculus is
now also limited the by the altitude of the habitat, which is even
higher than for the red-billed chough: it currently breeds only
between 1500 and 3900masl (Svensson et al., 2010).
Pyrrhocorax graculus appears in several French Pyrenean sites:
Abri de Olha, No€elle, Aurensan, Malarnaud, Soulab�e, Crouzade,
Bufios, Isturtiz, Gatzarria, Gargas, Harpons, Rideaux, Tart�e,
Camayot, Cauna de Belvis, Embulla, Duruthy, Esp�eche, Lortet,
Tibiran, Peyregnes, Gourdan, Gou€erris, Trois Fr�eres, Mas d’Azil, La
vache, Eglises, Grotte Noire, Coust�e, Tournarie, Bouhad�ere, Coume
des Arrats and Escurens (Clot and Mourer Chauvir�e, 1986). Among
the Spanish sites it appears in Berroberria (Villalta, 1964), Urtiaga
(Elorza, 1990), Aitzbitarte (Elorza, 1990), Erralla (Eastham, 1985),
Abauntz (Altuna et al., 2002), Reclau Viver (Garcia i Petit, 2002), Cau
d'Olopte (S�anchez-Marco, 2002), and L'Arbreda (Garcia i Petit,
2002). At 2013, the record of P. graculus is the highest paleonto-
logical record of the species in the Pyrenees, but it lies within the
current distribution of the bird.
6. Conclusions
Five new paleontological sites with 135 bird remains from the
Upper Pleistocene and Holocene have been described: La Brecha
del Rinc�on B-9 cave, the B-8 cave (Secús Range), Los Batanes C-4
(Tende~nera Range), C-15 and D-2 (Lecherines System). This, in-
creases our knowledge of the little-studied avian faunas of the
ancient Spanish, and specifically Aragonese, Pyrenees. The sites
belong to high mountain areas and are among the highest sites in
Europe; the information on the avian faunas of the B-9 and B-8
caves (located at2160 and 2130masl, respectively) relates to the
highest-lying paleontological bird assemblages described in the
Pyrenees.
Bird remains are scarce in all the sites except B-8, which has 83
remains. At least twenty-three taxa are recorded on the sites:
Galliformes indet., Lagopus muta, Coturnix coturnix, Bonasa bonasia,
Rallus aquaticus, Columba oenas, Columba palumbus, Columba sp.,
Passeriformes indet., Ficedula hypoleuca, Ficedula sp., Lanius sp.,
Coccothraustes coccothraustes, Phoenicurus ochruros, Oenanthe
oenanthe, Corvidae indet., cf. Perisoreus infaustus, Corvus frugilegus,
Corvus monedula, Pyrrhocorax sp., Pyrrhocorax pyrrhocorax, Pyr-
rhocorax graculus and Aves indet. The Corvidae family is the best
represented in the assemblages, followed by the small Passer-
iformes, Galliformes, and Columbiformes. For some of the identi-
fied taxa, our data represent the highest paleontological record in
the Pyrenees, lying even higher than the current distribution
(Coturnix coturnix, Bonasa bonasia, Columba palumbus, and Corvus
frugilegus). In the case of Bonasa bonasia its presence in the B-8 cave
could be due to the role of the Pyrenees as a refugium in warmer
periods. In the case of the taxa that currently inhabit the area, the
range of movement of the accumulator could be the reason for the
presence of the taxa in these high sites. The record of cf. Perisoreus
infaustus could be the southernmost record of the taxon in Europe.
The remains are generally well conserved; some of them show
scavenging marks. As far as the origin of the accumulation is con-
cerned, the scarcity of the remains means that little information is
provided. B-9, Los Batanes, C-15 and D-2 seem to have been pro-
duced by birds of prey. Only the B-8 cavewas analyzed in depth, the
results suggesting that the remains may have had their origin in an
accumulation of owl pellets or uneaten food remains produced by
diurnal birds of prey. However, the number of remains is too low to
interpret the results definitively.
The analysis of these new sites has revealed a huge amount of
new information that adds to the work already carried out in the
French high-mountain sites of the Pyrenees. The results are an
incitement to continue with the analysis of furthermore sites in the
Aragonese Pyrenees.
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